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Aus dem Physiologischen Institut der Freien Universität Berlin 
(Direktor: Prof. Dr. M. H. Fischer) 


Atmung und Puls des Pferdes in Ruhe und Bewegung) 


I. Mitteilung 
Zeitliche Analyse der Atmung bei Ruhe, Schritt und Trab 


Von G. Wittke und F. J. Haberich 


Mit 6 Abbildungen 


Eingegangen am 24. Juni 1957 


Eine genaue zeitliche Analyse des Atemzyklus ist erst mit Einführung 
der Pneumotachographie möglich geworden. Spirographische und pneu- 
matographische (stethographische) Methoden sind für diesen Zweck un- 
geeignet. Für den Menschen und einige Laboratoriumstiere gibt es bereits 
tachographische Untersuchungen (1—12). 

Am Pferde ist diese Methode zur zeitlichen Bestimmung der Atem- 
phasen insbesondere in der Bewegung unseres Wissens noch nicht be- 
nutzt worden. In dieser Mitteilung soll über einige Versuche mit Hilfe 
der Hitzdraht-Tachographie berichtet werden. Aus methodischen Gründen 
beschränken wir uns dabei zunächst auf die zeitliche Auswertung der 
erhaltenen Kurven. In einer späteren Mitteilung ist beabsichtigt, die An- 
passung von Kreislauf und Atmung beim Übergang von Ruhe zur Be- 
wegung und von einer Gangart in die andere darzustellen. 


Methodik 


Wir gingen davon aus, daß Puls und Atmung gleichzeitig nicht nur beim 
ruhenden sondern auch beim frei sich bewegenden Tier registriert werden 
sollten. Da uns die Mittel für eine drahtlose Übertragung der Meßwerte nicht 
zur Verfügung standen, wählten wir den einfacheren Weg der Drahtüber- 
tragung. Dadurch war die Bewegungsfreiheit des Versuchstieres insofern ein- 
geschränkt, als es longiert werden mußte. Die Aufzeichnung des Pulses 
erfolgte durch Abnahme eines gewöhnlichen Elektrokardiogramms (Ableitung 
mit Nadelelektroden subcutan über dem Herzen links und über der rechten 
Schulter, Erdelektrode über der linken Schulter). Die Zuleitung geschah über 
ein abgeschirmtes, coaxiales HF-Kabel. Als Verstärker diente ein Direkt- 
schreiber Type „Visocardiette“ (Sanborn, USA), dessen Ausgang an eine Spiegel- 
Oscillographenschleife von Ruhstrat angepaßt worden war. Da es lediglich auf 
die Verzeichnung der Pulsschläge ankam, wurde die Zeitkonstante so gewählt, 
daß vor allem die R-Zacke deutlich erschien. 


* Herrn Prof. Dr. M. H. Fischer zum 65. Geburtstag gewidmet. 


Z. Biol. 109 
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Die Atmung registrierten wir in diesen Versuchen folgendermaßen: Das Pferd 
trug eine aus Leder gefertigte, innen gummierte und gepolsterte Maske, die 
mit Hilfe einer doppelwandigen aufblasbaren Manschette am Kopf abgedichtet 
werden konnte. * Vor jeder Nüster saßen sechs Einatmungsventile (Glimmer- 
plattenventile Auer 20 mm ©). Der Ausatmungsstrom wurde von beiden Seiten 
über Schläuche zum Rücken des Tieres in einen Plexiglaskasten mit ebenfalls 


Abb.1. Schematische Skizze 
der Gesamtanordnung. E = 
Erdelektrode, D = Hitz- 
drahtdüse, DS = Drehschei- 
bemitPlatinstiften, diein die 
Quecksilberrinnen (Hg) der 
feststehenden Scheibe ein- 
7 tauchen, M = Kontaktmast, 
W = Wheatstone-Brücke, V 
= Verstärker mit Konden- 
satoren C am Eingang, G = 
Spiegelgalvanometer, L = 
Spaltlampen, Ky = Photo- 
kymographion. 


Abb. 2. Photographie der versuchsfertigen Anordnung. 


* Die Maske wurde nach Gipsabdruck in der orthopädiemechanischen Werk- 
statt der Orthopädischen Klinik der Freien Universität Berlin (Oskar-Helene- 
Heim) formgerecht hergestellt, um den Totraum so klein wie möglich zu halten. 
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12 Ventilen geführt. In seinem Ausgang befand sich der Hitzdraht des Tacho- 
graphen. Wir benutzten einen Wollastondraht (304), der mit 200 mA geheizt 
wurde und als Meßwiderstand in einer Wheatstoneschen Brücke lag. Nach Ab- 
gleich der Brücke ohne Strömung wurden die Widerstandsänderungen des Hitz- 
drahtes bei der Abkühlung durch die Ausatmungsluft mit einem Ruhstrat- 
Galvanometer als Nullinstrument registriert. Der Widerstand der Düse betrug 
ca. 25 Ohm. Die Heizung des Drahtes erfolgte aus Akkumulatoren. Eine Eich- 
kurve ist in Abb. 3 enthalten. ** Beide Vorgänge — EKG und Pneumotacho- 
gramm — wurden mit einem Hellige-Photokymographion aufgezeichnet. 

Alle Drahtverbindungen vom Pferd wurden längs der Longe zu einem in 
der Mitte des Platzes aufgestellten Quecksilber-Drehkontakt geführt. Von der 
Spitze des Kontaktmastes gingen die Leitungen zu einem benachbarten Stall- 
gebäude, in dem sich die Registriereinrichtung befand. Der gesamte Leitungs- 
weg betrug ca. 55 m. Einzelheiten sind der schematischen Zeichnung (Abb. 1) 
und der Photographie (Abb. 2) zu entnehmen. Die Versuche wurden haupt- 
sächlich an 2 Pferden (P. u. L.) vorgenommen, die sich bezüglich ihrer Schädel- 
maße und ihres Verhaltens für die Maskenversuche eigneten. 


Kritik der Methode 


Da der Hitzdraht bereits auf sehr kleine Ströme äußerst rasch und 
empfindlich reagiert, ist er für die Beurteilung der zeitlichen Verhältnisse 
von Ein- und Ausatmung besonders geeignet. Nachteilig ist, daß die 
Widerstandsänderung des Drahtes bei dem von uns benutzten Düsen- 
kaliber infolge Abkühlung nur bis zu Strömungsgeschwindigkeiten von 
ca. 50—100 1/min — je nach Heizung — annähernd linear verläuft 
(s. Abb. 3). Da die beim Pferde vorkommenden Atemstromgeschwindig- 
keiten besonders in der Bewegung über diesem linearen Bereich liegen, 
ist eine genaue Angabe der Geschwindigkeiten nicht möglich. Deswegen 
können auch die Kurven im allgemeinen nicht zur Integration für eine 
Volumenbestimmung benutzt werden. Darauf ist es uns zunächst auch 
nicht angekommen. Es ist vorgesehen, die genauen Geschwindigkeits- und 
Volumenverhältnisse mit geeigneten Mitteln in einer besonderen Unter- 
suchung zu behandeln. 

Weiter ist zu bemerken, daß bei Verwendung von Masken man immer 
Gefahr läuft, die Atmung zu verändern (Totraum, Extrawiderstände, 
subjektives Unbehagen). In unseren Versuchen geht die Atemfrequenz 
nach Anlegen der Maske in wenigen Minuten auf den Wert ohne Maske 
zurück. Die Widerstandserhöhung durch die Ventile dürfte geringfügig 


SKT 
= o- = 
40 [PT 
30 ort | 
20 ul 2 a) 
=“ | Abb. 3. Eichkurve der Hitzdraht- 
7 | düse. Wollastondraht 30 «, Heizung 
iv o” 200 mA, ... Laboreichung am Ku- 
BE biziergerät, +++ Eichung im Frei- 
0 0 20 30 40 50 60 70 80 90 100 0 120 en am Versuchsplatz mit Douglas- 


N, sack und Gasuhr. 
L-min 

»* Wir danken den Herren Dr. Menzel und O. Schulz vom Gaslaboratorium 
des Instituts Berlin der Physikalisch-Technischen Bundesanstalt, die uns ge- 
statteten, Eichungen an ihren Kubiziergeräten vorzunehmen. 
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sein, da sich auf der Ein- und Auslaßseite je 12 davon befinden, von 
denen jedes einzeln bei einem Durchfluß von 50 l/min nur einen Wider- 
stand von 4-5 mm Wasser bietet. 


Ergebnisse 


Die Abb. 4 zeigt drei typische Kurvenbeispiele für die Bedingungen 
Ruhe (R), Schritt (S) und Trab (T). Im Atemtachogramm ist eingezeichnet, 
welche Strecken die Exspirationsdauer (t.) und die Atemzyklusdauer (t.) 
darstellen. Die steilen Schenkel der Kurve bezeichnen Anfang und Ende 
der Exspiration. Das bogenförmige Abfallen der Kurve zur Basislinie am 
Ende der Exspiration (s. Pfeil) ist bei der hohen Empfindlichkeit der 
Methode auf geringe Strömungsausgleiche durch die Düse nach Ventil- 
klappenschluß zurückzuführen. 


Abb. 4. Originaltachogramme mit Ekg bei Ruhe 

(R), Schritt (S) und Trab (T). Zeitschreibung: 

2 SEC %, = Exspirationsdauer, Wr = Gesamt- 

zyklusdauer, Pfeil = s. Text, die Kurven sind 

von rechts nach links zu lesen, Exspirations- 
ausschläge nach oben. 


a) Die Dauer der Atemphasen bei verschiedenen Bedingungen. 


Der größte Teil der Ausatmungstachogramme in der Ruhe zeigt die für 
das Pferd charakteristische Doppelschlägigkeit der Exspiration. Im Ver- 
lauf der Ausatmung sinkt also die Geschwindigkeit des Luftstromes ab, 
um erneut anzusteigen. Die Lage dieser Incisur innerhalb der Ausatmungs- 
zeit ist unregelmäßig. Sie kann auch in aufeinanderfolgenden Atemzügen 
wechseln. Meistens liegt sie jedoch etwa in der Mitte. 

Die Abb. 5 enthält die Häufigkeitsverteilungen der einzelnen Atem- 
phasen bei den untersuchten Bedingungen für ein Pferd (P). In Ruhe 
schwankt die Dauer des Atemzyklus (t.) innerhalb weiter Grenzen; in der 
dargestellten Beobachtungsfrist von 10 min von 5 bis beinahe 8 sec. 
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Innerhalb des Bereiches der häufigeren Zyklusdauern zwischen 5,5 und 
6,7 sec gibt es keine besonders bevorzugten Zeiten. Die gezeigte Ver- 
teilung ist jedoch nicht etwa typisch für das Individuum an sich, sondern 
nur für seinen jeweiligen Zustand. An einem anderen Tage haben wir 
für dasselbe Tier eine Variation der Atemzyklusdauern zwischen 4,0 und 
4,8 sec gefunden (s. a. Abb. 6). Beim Übergang zum Schritt wird die 
Dauer des Atemzyklus wesentlich verkürzt, die Variation verringert und 
ein deutliches Maximum der Häufigkeitsverteilung ausgebildet. Dieser 
Übergang erfolgt stets so rasch, daß eine Reihe von Zwischenwerten nicht 
durchlaufen wird. Das gleiche gilt in noch stärkerem Maße für den Trab. 
Die Exspirationsdauern t. verhalten sich ähnlich wie t.. Daraus läßt sich 
bereits auf eine relativ geringere Variation von t; (Inspirationszeit) 
schließen, die wir noch näher besprechen werden. 


Abb. 5. Häufigkeitsverteilungen von We und t.- 


b) Die Verhältnisse der Atemphasen (t., ti, t.) zueinander. 

Die Abb. 6 enthält im oberen Teil für ein Tier (P.) die zu den einzelnen 
t. im Mittel gehörenden t.. Auffällig sind die praktisch lineare Be- 
ziehung und die Sprünge zwischen den drei Bedingungen R, S und T. 
Es ergeben sich drei Gerade, die für R und S etwa 45°, für T etwas 
größere Steilheit besitzen und die Ordinate an verschiedenen Punkten 
schneiden. Ihre allgemeine Gleichung lautet: 


tee date 7b a = Tangens der Steigung, 
b = jeweiliger Abstand des Schnittpunktes 
mit der Ordinate von O. 


Da a= list, gilt für Rund S annähernd 
rer lo 


d. h. b entspricht hier t; wegen 
Te >= ve SE Ti. 
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t; ist also nahezu konstant für die beiden Bedingungen. Das wiederum 
bedeutet, daß die vorhin dargestellte Variation von &. bei einer statio- 
nären Bedingung wie Ruhe oder Schritt fast nur eine Variation von te 


sec5 rte 
t; 1% 
A 
vi 
Pe 
N 
4 Pi i 

Abb. 6. Beziehungen von t5 zu t, 
und von Ln zu t.- Ausgezogene Li- 
nien im oberen Teil: Beziehungen 
3 + von & zut, an drei verschiedenen 

Tagen für R, S und T. 
LE Gleichungen der Regressionslinien 

sind: 

für R t. = 1,098 % + 1,435 

2üLıS te = 1,164 t, + 0,858 

t, = 1,005 t, + 1,014 

FUrET t, = 1,23 t, + 0,508 

t, = 1,413 t, + 0,42 
gestrichelte Linien im unteren 


Teil: Beziehungen von us zu t.. 
Durch Umzeichnung obiger Ge- 
raden erhalten. Der Atmungsquo- 
tient t,/t; beträgt für die Mittel- 
werte 

für R 1,58 

für S’ 1,25 und 71.27 
0 1 m 3 sec für T 1,098 und 1,073 


ist. Diese Tatsache wird noch einmal im unteren Teil der Abb. 6 ver- 
deutlicht. Dort ist t. gegen t; aufgetragen. Die allgemeine Gleichung dieser 
Geraden ist nun 
te to at abe —ste (er 2t) 
t; =(a—-1N)te +b 


Für R und S haben die Geraden erwartungsgemäß nur eine geringe 
Steilheit. Beim Trab zeigt sich eine deutliche Variation von t; mit t.. Für 
die Mittelwerte der jeweiligen Bedingungen ist das Verhältnis von t. zu t; 
(Atmungsquotient) verschieden. Für Trab ist es — 1, für Schritt - 1,3 
und für Ruhe 1,6. 


Diskussion 


Die große Variabilität der Atemfrequenz in der Ruhe ist ein Ausdruck 
extrarespiratorischer Faktoren, welche die Atemtätigkeit beeinflussen 
können, wie z. B. die „Stimmung“ im verhaltensphysiologischen Sinne 
oder auch anderweitige Muskeltätigkeit. Wie sich in Versuchen der Ver- 
fasser !? gezeigt hat, modifizieren dieselben Faktoren bei Pferden und 
Rindern die spontane Lidschlagtätigkeit, die sich somit als Ausdrucks- 
erscheinung verborgener Vorgänge im Zentralnervensystem erwiesen hat. 
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In gewissem Sinne ist das die Ruheatmung auch. Sobald bei der Bewegung 
sich das Sauerstoffbedürfnis erhöht, werden solche Einflüsse weniger 
wirksam und die Frequenz stabiler. 


Wir haben bei der Kurvendiskussion im vorigen Abschnitt die Be- 
ziehung t. = t. + t; aufgestellt, d.h. damit gerechnet, daß es keine Atem- 
pause gibt. Hierüber sind die Meinungen früher weit auseinander ge- 
gangen, bis Bretschger? mit Hilfe der Pneumotachographie für den 
Menschen bewiesen hat, daß unter normalen Verhältnissen eine Atem- 
pause nicht existiert. Für das Pferd hat schon Sussdorf !* an Hand seiner 
Pneumatogramme nur eine verschwindend kurze Pause im Anschluß an 
die Exspiration angenommen. Frank !3 ist bei seinen Studien über Atem- 
bewegungen bei gesunden Haustieren zu der Auffassung gelangt, daß eine 
Atempause beim Pferde (wie übrigens auch bei Hund und Ziege) nicht 
vorhanden ist. Um sicher zu gehen, haben wir ein Hitzdrahttachogramm 
in der Weise aufgenommen, daß die Düse im Ausgang der offenen Maske 
saß, so daß der Atemteilstrom keine Schlauchwege und Ventilklappen 
zu passieren brauchte. Eine Pause ist nicht nachzuweisen gewesen. 


Aus den Regressionslinien im unteren Teil der Abb. 6 wird deutlich, 
daß die Variation der Ausatmungszeit erheblich größer als jene der 
Einatmungszeit ist. Die stärkere Veränderlichkeit betrifft also den vor- 
wiegend passiven Vorgang. 

Aus den Mittelwerten der Aus- und Einatmungszeiten haben wir den 
Atmungsquotienten t./t; gebildet. Nach den Kurven von Sussdorf hat er 
den Wert 0,5, das hieße die Exspiration dauere nur halb so lang wie die 
Inspiration. Hier müssen methodische Fehler eine Rolle gespielt haben. 
Frank !5 gibt das Verhältnis mit 1,8 und Gmelin !6 mit 1,2 an. Wir stimmen 
mit unserem Wert von 1,6 (Ruheatmung) am besten mit Frank überein, 
wobei wir aus untersuchungstechnischen Gründen unsere Zahl für wahr- 
scheinlicher halten. Was uns besonders interessiert und was wir am 
Pferde zum ersten Male gemessen haben, ist die Veränderung der 
Atmungsquotienten in der Bewegung. Es findet eine Angleichung in der 
Dauer der Atemphasen statt, die im Trab nahezu vollständig ist (t./t; 1). 
Wir sehen darin ausgedrückt, daß die Ausatmung nun ebenso wie die 
Einatmung ein aktiver Vorgang ist. Unter Ruhebedingungen ist es vom 
Standpunkt des Energieverbrauchs gesehen verständlich, wenn die aktive 
gegenüber der passiven Phase kürzer gehalten wird, wie das ganz all- 
gemein geschieht. Je mehr im Interesse eines raschen Wechsels der 
Lungenluft auch die Ausatmung forciert werden muß, werden sich die 
zeitlichen Unterschiede verringern. Bemerkenswert ist fernerhin die Tat- 
sache, daß obwohl an verschiedenen Tagen die absolute Dauer der Atem- 
phasen verschieden sein kann, der Quotient der Mittelwerte dennoch der- 
selbe bleibt. Aus Abb. 6 ist das ohne weiteres ersichtlich, da alle auf ein 
und demselben, vom Ursprung des Koordinatenkreuzes ausgehenden 
Strahl liegenden Punkte dasselbe Koordinatenverhältnis (Zeitverhältnis) 
haben. Für die auf den Regressionslinien markierten Durchschnittswerte 


teikkt das zu. 
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Zusammenfassung 


Es wird eine Anordnung beschrieben, mit der das Ekg und Exspirationstacho- 
gramm (Hitzdrahtverfahren) an longierten Pferden während der Bewegung 
gleichzeitig registriert werden können (Drahtübertragung). Für Ruhe, Schritt 
und Trab werden für die einzelnen Atemphasen ihre relative Häufigkeit und 
ihre zeitlichen Verhältnisse zueinander angegeben. 


Summary 
An experimental setup has been described which allows the simultaneous 
registration of the electrocardiogram and the expiratory tachogram (hot-wire 
method) of lunged horses during motion (transmission by wire). The relative 
frequency and the rate of the particular respiratory phases during rest, walk 
and trot have been given. 


Resume 
On decrit une installation avec laquelle on peut enregistrer simultan&ement 
l’electrocardiogramme et l’expirationstachogramme (proced& du fil chauffe) de 
chevaux ä la longe pendant le mouvement (transmission par fil). Pour le repos, 
le pas et le trot on donne fr&equence et relations dans le temps, des phases 
respiratoires. 
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Aus dem Pharmakologischen Institut der Universität Freiburg i. Brsg. 
(Direktor: Prof. Dr. S. Janssen) 


Druck und Durchblutung in der A. Carotis 
bei Sinusentlastung 


Von G. Grupp und L. Kerp 


Mit 3 Abbildungen 


Eingegangen am 11. Juli 1957 


Bei Untersuchungen über den Polyuriereflex nach Carotisabklemmung 
(Janssen ?), interessierten uns de Druckschwankungen im Ca- 
zorıssinus . biei eın- oder beidsertiser Entlastung, 
sowie de Änderung der Stromstärke auf der Gegen- 
seite bei einseitiger Entlastung. 

Nachdem Nikolaides (1882) 1? und Tschuewsky (1903) 13 bei der Abklem- 
mung einer Carotis eine Durchblutungszunahme auf der Gegenseite ge- 
funden hatten, rechnet man seit der Arbeit von Rein (1929) !* damit, daß 
dem Kopf auch bei der Unterbindung einer A.carot.comm. über die 
Carotis der Gegenseite die volle Blutmenge erhalten bleibt. 
Rein ! erklärte diese von ihm gemessene 100 % Mehrdurchblutung, die 
auch M. und D. Schneider !6 bestätigten, mit der reflektorischen Eröffnung 
eines Kollateralkreislaufes nach einseitiger Carotisabklemmung. Er be- 
gründete diese Annahme damit, daß die einsetzende Mehrdurchblutung 
in keinem Verhältnis zur geringen Drucksteigerung des Systemdruckes 
nach Entlastung stehe, und daß die Stromstärkezunahme gegenüber dem 
Druckanstieg wesentlich früher eintrete. Es ist aber nicht möglich, ohne 
genaue Kenntnis der Druck/Durchblutungsbeziehungen nur aus einer im 
Verhältnis zur Drucksteigerung übergroßen Durchblutungsverbesserung 
auf das Vorhandensein eines gefäßerweiternden Reflexmechanismus zu 
schließen (s. auch Wezler und Sinn, 1953 ??). 

Außerdem wurde bisher für die einseitige Abklemmung der A. carotis 
comm. nicht untersucht, welche Anteile an der Mehrdurchblutung auf die 
reflektorische Drucksteigerung, den möglicherweise vorhandenen vasodila- 
tatorischen Reflexmechanismus und eine rein hämodynamisch bedingte 
Stromstärkezunahme entfallen. 

Die Untersuchung des vorliegenden Problems war auch deswegen not- 
wendig, weil die quantitative Richtigkeit von Messungen mit der Thermo- 
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stromuhr älterer Bauart bei Änderungen von Pulsfrequenz und Ampli- 
tude, wie sie beim Carotissinusreflex eintreten (Hering®’, Heymans ®% ?), 
nach den Versuchen von Aschoff und Wever und Janssen und Mitarb. ® 
fraglich ist. Diese Gründe veranlaßten uns mit einer quantitativen Strom- 
meßmethode (Bubble-Flow-Meter, Baumgartner, Grupp, Janssen ?) diese 
Fragen erneut aufzugreifen. Dabei sollten Messungen der Druckänderun- 
gen in beiden Carotissinus bei ein- oder doppelseitiger Abklemmung 
(s. auch % # 12, 15, 20, 21) ynsere Durchblutungsmessungen beim Carotisent- 
lastungsreflex erweitern. 


Methodik 


Die Versuche wurden an 15 Hunden zwischen 8 und 17 kg durchgeführt, von 
denen 5 mit 0,5 ml/kg 10°), Numal i.v. und 10 mit 0,1 g/kg Chloralose zu 1°), 
in Ringerlösung i.v. narkotisiert wurden. Zur Gerinnungshemmung verwen- 
deten wir 20—25 mg/kg polyaethensulfonsaures Natrium * i. v. 


Nach Freilegung der beiden Aa.carot.comm. wurden die Aa.thyroid. an 
ihren Abgängen angeschlungen. Auf der rechten Seite konnte über eine Ka- 
nüle in der A. Thyreoid. der Druck in der A. carot. comm. dextra und bei Ab- 
klemmung dieser Carotis der Druck im Carotissinus gemessen werden. Auf 
der linken Seite waren 2 Kanülen in die Carotis caudal des Thyreoideaabganges 
so eingebunden, daß der Blutstrom über ein Bubble-Flow-Meter geleitet wer- 
den konnte. In dieser Umleitung wurde über ein T-Stück wieder der Carotis- 
druck und bei Abklemmung der Sinusinnendruck gemessen. Die linke A. thy- 
reoidea konnte auch abgeklemmt werden, so daß die Carotisdurchblutung mit 
und ohne Thyreoidea-Anteil zu messen war. Eine Drosselklemme an den 
Gummischläuchen der Umleitung diente dazu, die reflektorische Blutdruckstei- 
gerung bei Entlastung des anderen Sinus zu drosseln und so den Einflußdruck 
in den cranialen Teil der A.carot. sinistra konstant zu halten. 


Die Carotisabklemmungen dauerten 2 Minuten. Meist wurde die A. carot. 
dextra, manchmal auch zur Kontrolle des Blindsackinnendruckes die A. carot. 
sinistra oder beide Seiten gleichzeitig entlastet. 


Zur Denervation wurden beide Arterien in der Sinusregion frei präpariert, 
der Nervus Hering vollkommen durchtrennt und alle benachbarten Gefäße ein- 
schließlich des Sinus bis auf die Muscularis skelettiert. Die Skelettierung um- 
faßte die Art. carot.comm. vom Abgang der A.thyreoidea bis zur Teilungs- 
stelle, die A.carot.int. und ext., die Aa. occipitalis, pharyngica und lingualis. 
Zum Schluß wurden die freigelesten Gefäße außerdem mit einer 50%/, Phenol- 
lösung bepinselt. Trotzdem war hin und wieder nach der sorgfältigen Dener- 
vation noch eine geringe Blutdrucksteigerung nach Entlastung festzustellen. 


Der Systemdruck wurde in der A. femoral. gemessen. Zur Messung und Re- 
gistrierung benutzten wir für alle Drucke Hg-Manometer, 


Die Messung der Stromstärke in der A. carot. int. erfolgte nach Abklemmung 
aller anderen Arterien über den gleichen BFM. Unsere Werte liegen hoch, weil 
sich der ganze Druck auf die A.carot.int. allein auswirkt. Das Gleiche gilt für 
die Thyreoidea-Durchblutung, wenn wir diese alleine prüften bei Abklem- 
mung der A. carot. comm. oberhalb des Thyreoidea-Abganges. 

Zur Darstellung der Gefäßanatomie wurde bei Hundeköpfen Plastoid (Schum- 
mer") in beide Carotiden injiziert. Nach Fixation dieser Köpfe in 10 iger 
Formalinlösung wurde mit 30°/,iger Kalilauge mazeriert und die restliche 
Knochensubstanz danach mit verdünnter Salzsäure entfernt. 


* Hierfür sind wir den Hoechster Farbwerken A-G zu Dank verpflichtet. 
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Ergebnisse 


I. Das Verhalten des Blutdrucks und des Sinus- 
innendrucks bei Carotisentlastung 


1. Blutdruck: Bei einseitiger Carotisentlastung beobachteten wir 
reflektorische Steigerungen des Systemblutdruckes in der A. femoral. zwi- 
schen 5 und 40 mm Hg, durchschnittlich 25 mm Hg, bei beidseitiger 
Entlastung von 25 bis 40 mm H, durchschnittlich 34 mm Hg (vgl. auch 
Abb. 2). Nach der Durchtrennung beider Halsvagi lagen die Werte bei 
beiden Entlastungsarten um 10 bis 15 mm Hg höher. Die niedrigeren 
Werte stammen meist von Hunden in Numalnarkose. Wir haben auch bei 
Hunden in reiner Chloralosenarkose bei Carotisentlastung nie Blutdruck- 
steigerungen über 60 mm Hg gefunden. 

Im Verlauf der Drucksteigerung beobachteten wir, daß nach dem be- 
kannten steilen initialen Druckanstieg in vielen Versuchen der System- 
druck langsam weiter ansteigt (s. auch Abb. la und 2). Nach 
besonders ausgeprägtem Druckanstieg im Sinus fehlt dieser langsame 
Weiteranstieg und manchmal kommt es zu einem geringen Abfall im 
Systemdruck (s. Abb. 1b). 

Die Latenzzeit zwischen Carotisentlastung und Einsetzen der Blutdruck- 
steigerung betrug in unseren Versuchen 1-5 sec. 

Beim denervierten Sinus ist manchmal, trotz sorgfältiger De- 
nervation noch eine reflektorische Drucksteigerung zu beobachten (z.B. 
Abb. 2, Nr. 5). In diesem Fall fehlt der steile Initialanstieg regelmäßig. 
Der Druck steigt langsam an, fällt aber bei der Wiederbelastung des 
Sinus schnell auf seine Ausgangshöhe zurück. 


2. Innendruck im Carotissinus: Im Sinus der abgeklemmten Seite fällt 
der Druck bis auf durchschnittlich 55 /o des bestehenden Systemdruckes. 
Gleich darauf beginnt ein Wiederanstieg, der zunächst innerhalb 20 bis 
40 sec steil und in einer zweiten Phase wesentlich flacher verläuft 
(Abb. 1a). Am Ende der Abklemmung beträgt der im Sinus gemessene 
Druck durchschnittlich 70 % des Ausgangsdruckes (5 Hunde, 59 Versuche). 
In einem Fall stieg der Sinusinnendruck auf eine Höhe von 90°/ des 
Systemdruckes wieder an (Abb. 1b). Die Anteile an der Wiederherstel- 
lung des Sinusinnendrucks verhalten sich für die schnelle zur langsamen 
Phase durchschnittlich wie 3:1. Bei Wiederbelastung des Carotis-Sinus 
steigt der Sinusinnendruck schlagartig über seine Ausgangslage bis zur 
Höhe des noch reflektorisch erhöhten Systemdruckes an (Abb. 1a und 1b), 
um dann mit dem Systemdruck abzufallen. An dieser Druckzacke läßt sich 
die Zeit abmessen, bis nach Wiederbelastung des Sinus der Druckabfall 
im System erfolgt. Diese Latenzzeit beträgt 0,2 bis 2 sec. 

Die Abklemmung einer Carotis mit vollkommen denerviertem 
Sinus läßt im Sinusdruck ebenfalls den raschen und langsamen Wieder- 
anstieg erkennen (Abb. 2, Nr. 5). Der nach 2 Minuten erreichte Innendruck 
und die prozentualen Anteile beider Phasen liegen etwas niedriger als 
beim innervierten Sinus. 
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Abb. 1. Systemdruck und Sinusinnendruck bei Carotisentlastung. Oben: Druck im 

rechten Carotissinus. Unten: Druck im System. Abb. 1a: Hund, 11 kg, Chloralosenarkose 

(0,1 g/kg). Bei 1 Tr: Entlastung des rechten Carotissinus, bei 2 L: Wiederbelastung. Abb. 1b: 

Hund, 8 kg, Chloralosenarkose (0,1 g/kg). Bei 3t: Entlastung des rechten Carotissinus, 
bei 4): Wiederbelastung. 


Bei der Druckentlastung beider Sinus liegt grundsätzlich das 
Gleiche vor. Die primäre Drucksenkung ist größer, die schnelle und die 


langsame Phase des Wiederanstiegs sind vorhanden, aber quantitativ ge- 
ringer. 


An den mit Plastoid dargestellten Gefäßen der injizierten Köpfe war 
ersichtlich, daß die Wiederauffüllung des einseitig entlasteten Sinus beim 
Hund über folgende Verbindungen mit der gegenseitigen Carotis erfolgen 
kann: Einmal vom Circulus arteriosus Willisi aus über die A. carot. int. 
und den ramus communicans, der die A.carot. int. mit der gleichseitigen 
A. carot. ext. (A. ophthalmica) verbindet; weiter gehen zahlreiche direkte 
Verbindungen aus der frontalen Seite des Circulus arteriosus Willisi als 
Aa. ethmoid. post. in die Nasenmuscheln und anastomosieren dort mit dem 
Endgebiet der A. max. ext.; schließlich verbinden auch zahlreiche Gefäße 
die beidseitigen Aa. carot. ext. über die Aa. max. ext. in der Nasengegend 
miteinander. Bei der beidseitigen Entlastung muß der Rückfluß über die 


Aa. vertebral. und Aa.spinal. erfolgen, über die das Blut in das abge- 
klemmte Gefäßsystem einfließen kann. 


Druck und Durchblutung in der A. Carotis 413 


a II 
es A 
B B 
@ Ic 
18 D 
E E 


Abb. 2. Hund, Chloralosenarkose (0,1 g/kKg). A: Sinusinnendruck rechts, B: Systemdruck, 
C: Sinusinnendruck links, D: Durchblutung der linken A. carot. comm., E: Zeitschreibung 
(10 sec). Druckmessung mit Hg-Manometern. I: Beide Sinus innerviert, beide Nn. Vagi 
intakt: 1}: Entlastung des Carotissinus rechts. Sinusinnendruck rechts (A): — 42 mm H38. 
Wiederanstieg: 16 mm Hg (rasche Phase 12 mm Hg, langsame 4 mm Hg). Durchblutung (D): 
+ 41,5 Yo. Bei 2): Belastung. 31}: Entlastung beider Sinus: Systemdruck (B): + 34 mm Hg, 
4): Belastung. II: Rechter Sinus denerviert, Nn. Vagi durchschnitten: 51: Entlastung 
der denervierten Seite. Sinusinnendruck (A): —62 mm Hg. Wiederanstieg (rasche und 
langsame Phase) 20 mm Hg. Durchblutung (D): + 13,6 oo. 6|: Belastung. 7t: Entlastung 
beider Carotissinus: Systemdruck (B): + 40 mm Hg. 8|: Wiederbelastung des denervierten 
rechten Sinus: Sinusinnendruck links (C): +8 mm Hg. Systemdruck (B): —22 mm H2. 
9}: Belastung des innervierten linken Sinus. 


TED em BrIESsrko mist ak em mecerpAzeamotısgum derhrrze 
Änderung durch die Abklemmung der anderen 
Seite 

1. Die Carotis-Stromstärke: An 9 Hunden fanden wir bei einem Blut- 
druck von 100 bis 140 mm Hg eine Stromstärke in der linken A. carotis 

(ohne A. Thyreoidea) von 4,9—7,5 ml/kg/min, im Mittel 6,9 ml/kg/min. Bei 
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einem Blutdruck von 30 bis 60 mm Hg betrug diese bei 4 Hunden 1,8—3,8 
ml/kg/min, im Mittel 2,8 ml/kg/min. 

Nach Durchtrennung beider Halsvagi wurde bei 4 Hunden die Carotis- 
Stromstärke mit 6,1; 6,9; 7,2 und 10,0 ml/kg/min (im Mittel 7,6 ml/kg/min) 
gemessen. Der Systemdruck war dabei um 6 bis 21 mm Hg höher als 
vorher. 

Nach Denervation des Carotissinus auf beiden Seiten ist die Durchblu- 
tung meistens etwas vermindert. Die Werte lagen dann bei unseren Hun- 
den zwischen 3,5 und 6,1 ml/kg/min (Blutdruck 70 bis 130 mm Hg). 

Die Stromstärke in der A. thyreoidea variiert weit mit dem Funktions- 
zustand der Schilddrüse. Bei der Abklemmung aller anderen fließt durch 
die A.thyreoidea 1,4—2,1 ml/kg/min, also etwa 20—30 °/ der gesamten 
Carotisdurchblutung. Wenn die Stromstärke unterhalb des Thyreoidea- 
Abganges mit und ohne Thyreoideadurchblutung geprüft wird, dann er- 
geben sich für die A.thyreoidea Durchblutungswerte, die weniger als 
20 %/ der gesamten Carotisdurchblutung betragen. 

In ähnlicher Weise kann auch bei denerviertem Sinus die Stromstärke 
in der A. carot. int. alleine gemessen werden. Sie beträgt durchschnittlich 
2,2 ml/kg/min, also etwa 30 %o der normalen Carotisdurchblutung. 


2. Änderung der Carotisdurchblutung durch Ausschaltung der Zirkula- 
tion der anderen Seite: 


a) Intakter Carotissinus. Nach Abklemmen der A. carotis auf einer Seite 
beträgt die Zunahme der Stromstärke in der gegenseitigen Carotis 28 bis 
62%, im Mittel bei 57 Abklemmungen an 10 Hunden 46 °/o. Während dieser 
Versuche waren die Carotissinus und die Halsvagi intakt, die Unterbre- 
chung der Zirkulation dauerte 2 Minuten. 

Nach Durchtrennung beider Halsvagi führt die einseitige Carotisabklem- 
mung zu einer Stromstärkezunahme von durchschnittlich 41% auf der 
Gegenseite. Wie Rein !* prüften auch wir die Veränderung der Strom- 
stärke einer A. carot. nach Abklemmung der Gegenseite und bestehender 
oder unterbrochener Thyreoideadurchblutung auf der Meßseite. In beiden 
Fällen war die Zunahme der Stromstärke in der gleichen Größenordnung 
wie oben angegeben. 

b) Intakter Carotissinus, gedrosselter Blutdruckanstieg: Während ein- 
seitiger Carotisabklemmung wurde die dadurch hervorgerufene reflekto- 
rische Blutdrucksteigerung auf der Gegenseite gedrosselt. Die Stromstärke 
nahm hierbei um 19—28/,, im Durchschnitt 23% zu (7 Versuche an 
4 Hunden). 

c) Denervierter Carotissinus: Denerviert waren entweder nur der Sinus 
auf der Abklemmseite oder beide Sinus. Wieder trat die Stromstärke- 
zunahme sofort nach der Abklemmung ein. Die Verbesserung betrug 
13—47 °/o, im Mittel 27,9 °/o (20 Versuche an 6 Hunden.) 

Die Stromstärke in der A. carot. int. wird durch Abklemmen der anderen 
Seite um 11-49 °o, im Mittel 28/0, gesteigert. Sie wird also auch nach 
Denervation in der gleichen Größenordnung verbessert wie die Durch- 
blutung einer A. carot. comm. unter gleichen Bedingungen. 
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d) Bei allen Abklemmungsversuchen, die in den vorangehenden Ab- 
schnitten geschildert sind, fiel uns auf, daß im Moment der Abklemmung 
die Mehrdurchblutung der anderen Seite schlagartig, ohne Latenz, ein- 
tritt. Ebenso schnell kommt es beim Lösen der Abklemmung zur Vermin- 
derung der Durchblutung. Regelmäßig findet sich aber auf der Meßseite 
nach der Lösung eine Durchblutungsverminderung von 10—15 % gegen- 
über der Ausgangsdurchblutung mit einer Dauer von ca. 30 sec. 


Aus Abb. 2 ist ein Teil der beschriebenen Ergebnisse ersichtlich. Sie 
zeigt Änderungen des Systemdrucks, des Sinusinnendrucks einer oder 
beider Seiten, und der Stromstärke bei innerviertem oder denerviertem 
Sinus vor und nach Vagusdurchschneidung. 
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3. Die Abhängigkeit der Coro- 
tisdurchblutung vom Druck: 
Die Prüfung der Beziehungen 
zwischen Stromstärke der A. 
carot. comm. und Blutdruck ist 
deshalb schwierig, weil durch 
die schnelle Wiederauffüllung 
hinter der Drosselstelle über die 
oben beschriebenen Anastomo- 
sen das Druckgefälle nicht ge- 
nau bestimmt werden kann. 
Selbst bei Unterbindung der 
anderen Carotis werden die 
Verhältnisse nicht günstiger. 
Gewöhnlich kann ca. 30 °/o des 
Systemdruckes gedrosselt wer- 
den, bis der Druck hinter der 
Drosselstelle nicht mehr weiter 
sinkt und infolgedessen die 
Carotisdurchblutung steht (s. 
Abb. 3, Kurven a). 


Abb. 3. Oben: Abhängigkeit der 
Stromstärke i (cm?/min/kg) vom Druck 
P (mm Hg). a) bei Drosselung, b) bei 
Entblutung. Unten: Widerstand (mm 
Hg/cm?) berechnet auf Minute und K8. 
a) bei Drosselung, b) bei Entblutung. 


Nur wenn der Blutdruck im ganzen Körper gesenkt wird — in unseren 
Versuchen durch Entblutung des Tieres — kann man die Druckabhängig- 
keit der Durchblutung über den ganzen Druckbereich beobachten (Abb. 3, 
Kurven b). In der Abb. 3 ist die Abhängigkeit der Stromstärke vom 
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Druck (oben) und des Widerstandes vom Druck (unten) aufgezeichnet. 
Infolge der Versuchsanordnung verläuft die Drosselkurve (a) in ihrem 
kleinen Druckbereich sehr steil, ihr Exponent beträgt 5,36. Der Wider- 
stand steigt bei Drucksenkung sehr steil an. Bei der Entblutung (b) ver- 
läuft die Druck/Stromstärkekurve nur im oberen Druckbereich steil, im 
unteren wesentlich flacher. Der Exponent beträgt 2,23, bei anderen Ver- 
suchen war er niedriger (bis 1,65). Der Widerstand steigt bei Drucksenkung 
bis 60 mm Hg an, um dann bei niedrigeren Drucken wieder abzufallen. 


Diskussion 


Die reflektorische Blutdrucksteigerung durch einseitige Carotisentla- 
stung bei intakten Halsvagi betrug in unseren Versuchen im Durchschnitt 
25 mm Hg, durch beidseitige Entlastung 35 mm Hg. Nach Vagotomie er- 
höhten sich die entsprechenden Werte um 10—15 mm Hg. Der höchste 
Wert, den wir bei über 80 Sinusentlastungen sahen, lag noch unter 60 
mm Hg. Dieser Wert stellt aber bei Mazella und Migliaro !? die untere 
Grenze ihrer Ergebnisse dar (60 bis 140 mm Hg). Rein !* fand in seinen 
Versuchen ähnliche Werte wie wir. Wir dürfen aus unseren Ergebnissen 
schließen, daß in Numal- oder Chloralosenarkose und auch nach Vagoto- 
mie sehr hohe reflektorische Blutdrucksteigerungen durch Carotisentla- 
stung nicht die Regel sind. Dieses Ergebnis ist in bezug auf Chloralose 
insofern erstaunlich, als durch Vercauteren !? nachgewiesen wurde, daß 
Chloralose bis 0,15 g/kg die vasomotorischen Reflexe des Carotissinus eher 
leicht stimuliert, während Numal den Reflex stark vermindert. 

Bei der Registrierung des Druckes im Carotissinus finden wir bei Ent- 
lastung im Augenblick der Abklemmung einen Druckabfall um ca. 50 %n, 
dann, innerhalb 20—40 sec, einen raschen Wiederanstieg auf etwa 65 %o 
des Ausgangsdruckes. Dieser raschen ersten Phase schließt sich eine zweite, 
langsame an, in welcher der Druck während einer Abklemmungszeit von 
2 Minuten bis auf etwa 70° seiner Ausgangshöhe weiter ansteigt. Mehrere 
Autoren 3 % 12, 15, 20,21 haben Ähnliches beobachtet. Mazella!? erklärt 
diesen zweiphasigen Verlauf als Auswirkungen des steilen reflektorischen 
Druckanstiegs im System und der nachfolgenden Stabilisierung des Druckes 
auf einem höheren Niveau. Diesem widerspricht die Beobachtung, daß 
auch beim denervierten Sinus und fehlender Systemdrucksteigerung der 
gleiche zweiphasige Verlauf vorliegt (s. Abb. 2, Nr. 5), wenn dieser auch 
zu einem quantitativ geringeren Wiederanstieg führt. 

Das Zustandekommen der schnelleren ersten Phase des Druckanstiegs 
im entlasteten Sinus kann auch in Übereinstimmung mit Chungcharoen, 
De Burgh Daly, Neil, Schweitzer »* als hämodynamisch bedingt erklärt 
werden. Von Mazella und Migliaro 1? wurde durch Druckmessungen fest- 
gestellt, daß sich während der Entlastung die Stromrichtung in der 
A. carot. int. der abgeklemmten Seite umkehrt und so der entlastete Sinus 
über den Circulus arteriosus aufgefüllt werden kann. Ebenso müßte es 
sich in den beschriebenen Anastomosen verhalten. Die langsame zweite 
Phase des Druckanstiegs wird möglicherweise außer durch die o.a. hämo- 
dynamischen Faktoren auch durch eine geringe Vasokonstriktion im Gebiet 
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der äußeren Kopfarterien verursacht. Dafür spricht die Tatsache, daß 
nach der Wiederbelastung des abgeklemmten Sinus die Carotisdurchblu- 
tung für etwa ein halbe Minute vermindert ist. 

Nicht verständlich ist das Verhalten der Pressorezeptoren während die- 
ser z. T. erheblichen Druckänderungen im Carotissinus. Während der 
Druck im Sinus in der ersten Phase steil wieder ansteigt, findet die steile 
reflektorische Druckerhöhung im Systemblutdruck statt und während des 
langsamen Weiteranstiegs in der zweiten Phase steigt meistens auch der 
Systemdruck weiter an. Alle diese Druckbewegungen finden im empfind- 
lichen Bereich der Ansprechbarkeit der Pressorezeptoren statt, (zwischen 
50 und 200 mm Hg), wo nach Koch!" bereits eine Druckänderung von 
1—2 mm Hg genügen soll, die Rezeptoren zu erregen. Dieser Befund gibt 
einen weiteren Hinweis darauf, daß für die reflektorische Blutdrucksteige- 
rung nach Entlastung nicht nur die Pressorezeptoren verantwortlich sein 
können, wie das auch von Landgren und Neil!! vermutet wird. Es wäre 
denkbar, daß andere Rezeptoren erregt werden, möglicherweise die Che- 
morezeptoren. Für eine solche Wirkung spricht die Stetigkeit der weiteren 
Blutdrucksteigerung. Wir haben andererseits (Abb. 2, Nr. 8), durch eine 
schlagartige Änderung des Sinusinnendruckes um 8 mm Hg ein promptes 
Ansprechen der Pressorezeptoren gesehen. 

Trotz sorgfältiger Denervierung mit vollständiger Skelettierung aller 
Gefäße in der Carotissinus-Region und anschließender Verätzung durch 
5 '/siges Phenol sahen wir manchmal auf die Carotisabklemmung hin noch 
eine geringe reflektorische Blutdrucksteigerung. 

Die Durchblutung einer A.carot.comm. beträgt im Durch- 
schnitt 6,9 ml/kg/min. Dieser Betrag gibt die Stromstärke ohne A. thyre- 
oidea wieder. Er entspricht ziemlich gut den Normalwerten von Rein *. 
Fällt der Blutdruck unter 60 mm Hg, so beträgt die Carotisstromstärke 
nur noch 1,8—3,8 ml/kg/min. 

Die Abhängigkeit der Carotisdurchblutung vom Systemdruck ist wegen 
der vielen Anastomosen im Kopfgebiet schwer zu ermitteln. In der 
A.carot. comm. ist auch nach vollständiger Abklemmung der Druck im 
cranialen Stumpf immer noch hoch — er beträgt z.B. im Versuch zu 
Abb. 3 oben (Kurve a) immer noch 85 mm Hg bei einem Systemdruck 
von 130 mm Hg. Daran ändert auch eine gleichzeitige Abklemmung der 
Gegenseite wenig. Unter diesen Versuchsbedingungen ist die Druck/Durch- 
blutungsrelation nur im oberen Druckbereich aufzustellen. Wir finden 
unter diesen Umständen in unserem Beispiel für die Funktion i » P* 
einen Exponenten von 5,36 (Abb. 3 oben, Kurve a). Ein besserer Einblick 
in die Druck/Durchblutungsbeziehungen kann durch Senkung des gesam- 
ten Systemdruckes beim Versuchstier durch Entblutung gewonnen wer- 
den. Unter diesen Bedingungen errechneten wir Exponenten von 1,65—2,23 
(Abb. 3 oben, Kurve b [Exp. 2,23]). 

Die beidseitige Vagotomie führt zu einer mittleren Stromstärkezu- 
nahme um 43 /o. 

Bei einseitiger Carotisabklemmung und intaktem Carotissinus wird die 
Stromstärke der anderen Seite im Mittel um 46 %/ gesteigert. Es ist dem- 
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nach sicher, daß bei einseitiger Carotisabklemmung dem Kopf über die 
zweite intakte Arterie nicht die volle, vor dem Ausfall durch zwei Ge- 
fäße geflossene Blutmenge, sicher gestellt wird. Außerdem ergab sich auch 
kein Anhalt für die reflektorische Eröffnung eines Kollateralkreislaufes 
im Kopfgebiet, wie sie von Rein !! angenommen wird. Zwar folgt einer 
mittleren Blutdrucksteigerung von 20—25 / eine Stromstärkezunahme 
von 46°. Wir finden aber bei denerviertem Sinus nach einseitiger Ca- 
rotisabklemmung und fehlender Blutdrucksteigerung noch eine Strom- 
stärkezunahme um 28 °/s und bei intaktem Carotissinus, wenn der Einfluß- 
druck auf die durchströmte Carotis durch Drosselung gleich gehalten wird, 
eine Stromstärkezunahme um 23°/. Wir können also an der Durchströ- 
mung der Carotis bei einseitiger Carotisabklemmung und intaktem Sinus 
eine druckabhängige Durchblutungszunahme von 20% und eine druck- 
unabhängige Stromstärkezunahme von 25 °/» unterscheiden. Die druckunab- 
hängige Stromstärkezunahme findet ihre Erklärung in der Verminderung 
des Widerstandes im Kopfgefäßgebiet, die ohne Vasodilatation durch 
Strömungsumkehr in der A. carot.int. und dem ramus communicans der 
abgeklemmten Seite und durch die Benutzung der großen arteriellen 
Anastomosen über die Aa. ethmoid. post. und die Aa. maxill. ext. zustande 
kommt. Die druckunabhängige Stromstärkezunahme setzt aus der Natur 
der Sache schlagartig ein. Man kann daher aus einem Unterschied im 
Beginn der Stromstärkezunahme und der mit einer Latenz von 1—5 sec 
einsetzenden reflektorischen Blutdrucksteigerung kein Argument für das 
Vorliegen eines Reflexmechanismus gewinnen. 


Nachtrag: 


Nach Absendung des Manuskripts wurden wir auf die Veröffentlichung von 
H. Pieper und E. Wetterer (Verh. Dt. Ges. f. Kreislaufforschung 19 [1953]: 
264—269) „Elektrische Registrierung der Blutströmungsgeschwindiskeit mit 
neuartigen Strompendeln“ aufmerksam gemacht, die Abklemmungsversuche an 
der Art. carotis enthält. Diese Autoren haben nach einseitiger Abklemmung 
eine druckunabhängige Stromstärkezunahme an der anderen Carotis von 25— 
350/, (wir im Mittel 280/,) gefunden, die von einer langsameren Zunahme von 
weiteren 30—60 ®/, (bei uns im Mittel 23 0/,) gefolgt ist. Als Ursache des zweiten 
Teils der Stromstärkezunahme sehen wir nicht die regulatorische Verminde- 
rung des Widerstands im Brückenzweig, sondern die Blutdrucksteigerung im 
System durch den Carotisreflex an. 


Zusammenfassung 


1. Die beschriebenen Innendruckveränderungen im Carotissinus bei Carotis- 
entlastung sind hämodynamisch bedingt und bestehen unabhängig vom reflek- 
torischen Blutdruckanstieg. 


2. Bei Abklemmung einer A.carot. comm. kommt es in der gegenseitigen 
Carotis zu einer Stromstärkezunahme um durchschnittlich 46 /,. 


3. Von diesen 46 °/, ist eine Durchblutungszunahme von 25 %/, rein hämodyna- 
misch bedingt und erklärt sich durch einen zusätzlichen Abfluß des Blutes in 
das Stromgebiet der abgeklemmten Carotis über z. T. schon bekannte und z.T. 
von uns beschriebene Anastomosen. 


4. Ungefähr 20 °/, der gesamten Stromstärkezunahme bei Abklemmung einer 
Seite sind druckbedingt und abhängig von dem gleichzeitigen reflektorischen 


Druck und Durchblutung in der A. Carotis 419 


Blutdruckanstieg. Zur Erklärung dieser druckbedingten Durchblutungszunahme 
genügt die für das Stromgebiet der A.carot.comm. aufgestellte Relation von 
Druck und Durchblutung (Exponent 1,65—2,23). 


Summary 


When a carotid artery is pinched off the intensity of the blood flow on the 
opposite side increases by 46 per cent. About one half of this increase is caused 
hemodynamicly, the other half is due to the increase of pressure, The changes 
in pressure within the carotid sinus are independant of the reflex increase of 
the blood pressure. 


Resume 


Quand on pince une carotide, l’intensite du flux sanguin augmente de 46 0), 
de l’autre cöte. Environ la moitie de cette augmentation est h’emodynamique, 
l’autre causee par l’augmentation de pression. Les modifications de pression 
dans le sinus carotide sont ind&ependants de l’augmentation reflexe de la pres- 
sion sanguine. 
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Einleitung und Fragestellung 


Über die Herkunft des Ruhepotentials des Auges sind bisher mehrere 
Theorien entwickelt worden. Kühne und Steiner '?* identifizierten das Ruhe- 
potential mit dem von Nerven und Muskeln her bekannten Längs-Querschnitt- 
Strom der Nervenfaserschicht der Retina. Außerdem wiesen sie darauf hin, 
daß Ruhe- und Belichtungspotential des Auges ähnliches elektrophysiologisches 
Verhalten zeigen wie der Bestand- und Sekretionsstrom der Drüsenepithelien. 
Dieser Gedanke wurde später von Garten? wieder aufgegriffen und ver- 
anlaßte ihn zu der Annahme, daß das Ruhepotential Ausdruck einer sekre- 
torischen Funktion des Sehepithels sei. Eine mehr extraretinale Genese des 
Bestandpotentials folgerten dagegen Lehmann und Meesmann® aus ihren 
Donnan-Potential-Messungen, da siezwischen dem nahezu eiweißfreien Kammer- 
wasser und dem eiweißhaltigen Blut der Retinagefäße eine Elektrolytverteilung 
fanden, die einem Donnan-Gleichgewicht entsprach und sich zwischen den 
beiden Seiten dieses Gleichgewichts die entsprechenden Potentialdifferenzen 
registrieren ließen. Sicherlich spricht die Ionen- und Proteinverteilung in Blut 
und Kammerwasser für das Vorhandensein eines solchen Donnan-Potentials, 
jedoch scheint nach den Untersuchungen von Müller-Limmroth und Lemaitre !% 
die Vermutung von Kohlrausch !! richtig zu sein, daß das Donnanpotential nur 
eine Komponente des Bestandpotentials darstellt. Dafür spricht auch die Tat- 
sache, daß die von Lehmann und Meesmann !? gemessenen Donnanpotentiale 
niedrigere Werte aufweisen als das Ruhepotential. Dazu kommt, daß eröffnete 
Bulbi ein niedrigeres Bestandpotential haben als in situ belassene Augen, die 
noch mit dem Kreislauf in Verbindung stehen und mit Kammerwasser gefüllt 
sind. Müller-Limmroth und Lemaitre !! kamen auf Grund dieses Befundes und 
der experimentell mehrfach gesicherten Tatsache, daß selbst noch kleine 
Retinastückchen mit der gleichen Ausrichtung (Nervenschicht + und Rezep- 
toren —) polarisiert sind wie der intakte Bulbus zu der Ansicht, daß das Ruhe- 
potential Ausdruck von Membranladungen im Lager der Rezeptoren sei, deren 
Aufgabe darin bestehe, die Rezeptormembran im Sinne eines leichten Kat- 
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elektrotonus vorzulockern und reaktionsbreiter zu machen. Das sich um die der 
Retina aufliegenden Blutgefäße ausbildende Donnanpotential vermindere als 
Teilkomponente lediglich die Höhe dieses Katelektrotonus, weil es eine andere 
Polarität als die des eigentlichen Ruhepotentials aufweise. Auf Grund dieser 
Potentialverminderung käme es an den Stellen, an denen die Retinagefäße der 
Nervenschicht aufliesgen, zu einer Herabsetzung der retinalen Erregbarkeit, 
wodurch das Bewußtwerden der Purkinjeschen Aderfigur verhindert werde. 
Daß das Ruhepotential mit der retinalen Erregbarkeit in direktem Zusammen- 
hang steht, findet seine Bestätigung in den zwischen dem Bestandpotential und 
der Reaktion des Auges auf Belichtung vorhandenen Wechselbeziehungen. 


Durch die Beteiligung einer Anzahl von Teilphasen an der Entstehung des 
Elektroretinogramms gestalten sich die Untersuchungen zur Fest- 
stellung des Ursprungsortes des Belichtungspotentials ungleich schwieriger als 
entsprechende Versuche zur Klärung der Lokalisation des Bestandpotentials. 
Die Frage, welche Zellschichten als Bildungsstätten des ERG angesprochen 
werden müssen, ist von vielen Autoren bereits diskutiert worden. Es kommen 
zwar grundsätzlich alle Zellsorten der Retina, die Rezeptoren, die Bipolaren, 
die Horizontalen, die Amakrinen und auch die Ganglienzellen als Generatoren 
in Frage, aber es ist unwahrscheinlich, daß Potentiale aller Zelltypen von den 
an Cornea und Fundus oculi liegenden Elektroden abgegriffen werden können. 
Nur die Schichten der Bipolaren und der Rezeptoren stehen in einem rechten 
Winkel zur Retinaoberfläche und haben dadurch die größte Chance mit dieser 
bevorzugten Orientierung ihre Potentialänderungen in das ERG eingehen zu 
lassen. Zweifellos ist das ERG ein „Massenprodukt“ wie Granit?” sagt. Aber 
selbst unter dieser Voraussetzung bleibt bei der Komponentenanalyse die 
Frage offen, welche Zellmassen für die einzelnen Komponenten verantwortlich 
zu machen sind. Für die Klärung dieses Problems ist jedenfalls von Bedeutung, 
daß die negative Phase P|,; sehr stark an die einfachen Potentiale erinnert, die 
man von ausschließlich Rezeptoren enthaltenden Retinae von Limulus und Dysti- 
cus erhält (Fröhlich ?). Es lag deshalb nahe, diese Phase mit dem Rezeptoren- 
potential zu identifizieren, zumal Ottoson und Svaetichin ?* die Phase P\ı]; intra- 
zellulär mit der Mikroelektrodentechnik von den Zapfen ableiten konnten. 
Nach Ansicht dieser Autoren sollte die Phase Pı; den Stäbchen zuzuschreiben 
sein. Die Rezeptoren würden damit Potentiale engegengesetzter Polarität auf- 
weisen. Dieser Annahme steht jedoch entgegen, daß sowohl reine Stäbchen- als 
auch reine Zapfen-Retinae stets vollständige ERG mit beiden Phasen Pj; und Pıj; 
zeigen. Bei gleicher Methodik kam Tomita°! zu der Schlußfolgerung, daß die 
Phase P; und das Ruhepotential in der Rezeptorenschicht entstehen, während 
die b-Welle und die negative Phase P},; im Lager der Bipolaren gebildet würden. 
Zu dieser Auffassung vom Entstehungsort der b-Welle steht die Beobachtung 
in guter Übereinstimmung, daß alle die Substanzen, die das Zentralnerven- 
system schädigen, auch die b-Welle auslöschen, wie umgekehrt erregbar- 
keitssteigernde Substanzen, wie z. B. das auf die Schaltneurone wirkende 
Strychnin die b-Welle erhöhen (Therman ?®; Müller-Limmroth !’). Aber nicht 
nur die von Tomita ?! als eigenständiges Potential angesehene b-Welle, sondern 
die gesamte positive Phase P,; gemäß der Auffassung von Granit SSnachrder 
die b-Welle als eine initiale Welle in der Monophasie zusätzlich enthalten ist, 
besitzt Eigenschaften, die gegen eine Lokalisation dieser Phase in den Rezep- 
toren sprechen. So kann Pj; leicht durch Zufuhr von KCl ausgelöscht werden, 
gegen das bemerkenswerterweise das Rezeptorenpotential des Loligo eine weit- 
gehende Resistenz besitzt (Therman ?). Dagegen zeigt Pj; eine gleich hohe 
Empfindlichkeit gegen Sauerstoffmangel wie die Potentiale zentralnervöser 
Strukturen (Westerlund ?”; Granit ®). Pj; ist somit einem Potential vergleichbar, 
das vom Cortex als sog. „DC-Potential“ ableitbar ist, und Granit” bezeichnet 
die positive Komponente Pj; dementsprechend auch als „corticales Potential“ 
und faßt es als eine bioelektrische Manifestation der Erregungen in den neu- 
ralen Strukturen zwischen den Rezeptoren und Ganglienzellen auf. Es ist jedoch 
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noch ungeklärt, ob auch noch die Stäbchen-Aktivität auf die Phase Pj] Einfluß 
nehmen kann. Immerhin spricht die Tatsache, daß Pj; bei Helladaptation größer 
wird und in Kaltblüteraugen mit gemischten Retinae größer ist als in reinen 
Zapfenretinae, für eine Beteiligung der Stäbchen an dieser Phase. 

Die Problematik über die Entstehung des ERG kam durch die Untersuchungen 
von Noell 2%, 21,22, 23, 24,25 jn ein neues Stadium. Seine Versuche führte er bei 
histologischer Kontrolle mit drei Substanzen durch, mit Monojodessigsäure, 
Natriumjodat und Natriumazid, die er Kaninchen und Katzen intravenös inji- 
zierte. Dabei zeigte sich, daß Monojodessigsäure (MJE) das Sehver- 
mögen, die Opticuspotentiale und in Abhängigkeit von der Art der Versuchs- 
tiere die b-Welle des ERG innerhalb weniger Minuten nach Injektion zum 
Verschwinden brachte. Histologisch fand sich, daß die Stäbchen schon nach 
einigen Stunden Schädigungen aufwiesen und im Laufe von zwei Wochen nach 
Verabfolgung des Mittels völlig zugrunde gingen. Die Zapfen zeigten in Ab- 
hängigkeit von ihrer Lokalisation meist den Verlust der speziellen Organellen, 
während die Bipolaren und Ganglienzellen primär erhalten blieben. Zu einer 
Schädigung des Pigmentepithels kam es erst bei einer höheren Dosierung des 
Mittels. Zusammenfassend läßt sich sagen, daß die histologisch festgestellte 
Wirkung der MJE auf die Retina alle wesentlichen Züge aufweist, die von der 
Heredodegeneration des Neuroepithels, von der Retinitis pigmentosa bekannt 
sind. Noell? erklärt die selektive Wirkung der an sich stoffwechselwirksamen 
MJE auf die Sehzellen damit, daß diese eine erhöhte Permeabilität für diese 
Substanz aufweisen und besonders empfindlich auf Stoffwechseländerungen 
reagieren sollen. Da die Zelldegeneration schnell nach Injektion des Agens 
erfolgt, muß eine primäre Hemmung der Rhodopsin-Regeneration mit sekun- 
därer Wirkung auf die Sehzellen, wie es früher von Wald und Brown ®* 
diskutiert wurde, als unwahrscheinlich angesehen werden. Noell” führt die 
schnell einsetzende Wirkung der MJE auf die Sehzellen vielmehr auf eine 
Hemmung der anaeroben Glykolyse zurück, die für diese Zellformation im 
Vergleich zu anderen Schichten der Retina eine dominierende Rolle spielen soll. 
Entsprechend zeigte sich bei Kombination von MJE- und Anoxie-Wirkung, 
daß die MJE den größten Einfluß auf die Komponenten des ERG nahm, die 
die geringste Empfindlichkeit gegen Sauerstoffmangel aufwiesen. Dieser führt 
gewöhnlich zu einer Schädigung der Ganglienzellen und Bipolaren (Della- 
porta!) und gerade diese Zellen sind ebenso wie die des Zentralnervensystems 
gegenüber MJE ziemlich resistent (Schubert und Bornschein ?). Es muß also 
eine grundsätzliche Sonderstellung des Rezeptorenstoffwechsels angenommen 
werden, wobei Noell°® jedoch die Frage offen läßt, ob die erhöhte Empfindlich- 
keit gegen MJE Ausdruck einer besonderen glykolytischen Aktivität ist oder 
ob in den Rezeptoren bestimmte photochemische Reaktionen durch MJE beein- 
flußt werden. 


Stoffwechselchemisch wirkt MJE auf die anaerobe Glykolyse und hemmt 
dabei die Milchsäureproduktion aus den Kohlenhydraten durch Vergiftung 
eines Fermentsystems (Lehnartz 1%). Dabei greift MJE in der Reaktion so an, 
daß sie den Umsatz von Brenztraubensäure mit a-Glyzerinphosphorsäure ver- 
hindert (Meyerhof ®). Bei Vergiftung mit MJE fand Noell® dementsprechend 
auch die retinale Milchsäureproduktion auf die Hälfte herabgesetzt. Da von 
der MJE-Schädigung vornehmlich die Stäbchen betroffen werden, ist anzu- 
nehmen, daß in ihnen die anaerobe Glykolyse eine besondere Rolle spielt. Tat- 
sächlich findet man in der Dunkelnetzhaut mehr Brenztraubensäure als in der 
helladaptierten Retina, jedoch verhält sich die Retina nach MJE-Vergiftung 
umgekehrt (Tanaka und Mizuno 3). Daraus muß geschlossen werden, daß unter 
MJE-Vergiftung die anaerobe Glykolyse in den Stäbchen vornehmlich blockiert 
wird. Grundsätzlich ist die anaerobe Glykolyse unökonomischer als die anaerobe, 
da erstere nur etwa 5°/, des Energiebetrages liefert, der auf oxydativem Wege 
möglich wäre. Wenn Zellen folglich anaerob leben müssen, und das gilt auch 
in gewisser Hinsicht für die ungünstig durchblutete Retina, so kann der geringe 
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Energie-Gewinn nur durch große Stoffwechselumsetzungen kompensiert wer- 
den. Entsprechend liefert eine Rattenretina anaerob viermal soviel Milchsäure 
wie die Hirnrinde. Wird dagegen die Retina in eine Sauerstoff enthaltende Um- 
gebung gebracht, so wird die unökonomische anaerobe Glykolyse gehemmt und 
die aerobe tritt in den Vordergrund. Wahrscheinlich ist bei diesem Wechsel von 
aerober zu anaerober Glykolyse und umgekehrt ein Cytochromoxydase-ähnliches 
Enzym von Bedeutung, das als autokatalytisches Substrat der Acceptor für den 
Sauerstoff ist und dessen Katalysiergeschwindigkeit bestimmt, ob die Glykolyse 
auf aerobem oder anaerobem Weg verläuft. Diese Cytochromoxydase ist in der 
Retina vorwiegend in der Ganglienzellschicht und in den Innengliedern der 
Stäbchen und Zapfen enthalten, während die Rezeptorenaussenglieder nur 
wenig davon besitzen. Im Pigmentepithel fehlt das Ferment völlig, Damit 
erklärt sich, daß die oxydativen Prozesse hauptsächlich in den nervösen Ele- 
menten der Retina ablaufen, während die anaerobe Glykolyse in dem Reak- 
tionssystem Stäbchen-Pigmentepithel vorherrscht, an dem die MJE dann vor- 
nehmlich angreift. 


Auch das Natriumjodat, das zweite von Noell ** verwandte Pharmakon, 
beeinträchtigte das Sehvermögen. Wie histologisch festgestellt wurde, kam es 
dabei stets zuerst zu einer Zerstörung des Pigmentepithels und bei einer 
höheren Dosierung auch zu einer Wirkung auf die Außenglieder der Rezep- 
toren. Dazu steht der klinische Befund in Übereinstimmung, daß nach Ver- 
abfolgung Natriumjodat-haltiger und baktericid wirkender Mittel eine akute 
Tapetoretinaldegeneration auftritt (Scheerer ®), eine Beobachtung, die von 
Riehm ?’" und Homma!’ tierexperimentell durch Vergiftung von Kaninchen 
mit Preglscher Lösung überprüft wurde und eine Bestätigung des Befundes 
der Pigmentdegeneration ergab. Homma !" bezeichnet diese Veränderungen als 
toxische Chorioretinitis. Neben der histologischen Wirkung des Natriumjodats 
untersuchte Noell° außerdem dessen Einfluß auf das Ruhepotential und das 
ERG. Dabei ergab sich, daß bei einer bloßen Zerstörung des Pigmentepithels 
das Ruhepotential auf Null absank und sogar in seinem Vorzeichen umkehrte, 
daß also nur ein corneanegatives Potential abzugreifen war, während das ERG 
unter diesen Bedingungen unverändert blieb. Erst bei höheren Dosierungen des 
Natriumjodats kam es zu einer Kernpyknose im Bereich der inneren Retina- 
schichten und zu einer Degeneration der Rezeptorenaussenglieder, begleitet 
von einer Amplitudenverminderung des ERG auf wenige uV. Diese Beobach- 
tung von Noell’! steht zu den Versuchsergebnissen von Müller-Limmroth und 
Lemaitre !%? in einem gewissen Gegensatz. Letztere stellten bei Untersuchungen 
an der absterbenden Retina in Narkose, im Krampf und bei Polarisation stets 
gesetzmäßige Beziehungen zwischen dem ERG und dem Ruhepotential fest. 
Eine Veränderung des Ruhepotentials im Sinne eines Katelektrotonus, d.h. 
einer stärkeren Negativierung des Rezeptorenbezirks in der Retina, ver- 
srößerte, ein Anelektrotonus verkleinerte entsprechend das ERG. 

Als dritte Substanz verwandte Noell®* Natriumazid (NaN,) Nach iv. 
Injektion dieses Mittels fand er einen Anstieg des Bestandpotentials auf mehr 
als das Doppelte der Normalwerte. Diese „Azidreaktion“ war weitgehend rever- 
sibel, und ihr Ausmaß schien durch die momentane Azidkonzentration im Blut 
bestimmt zu sein. Da eine Entfernung der vorderen Anteile des Auges die 
Reaktion nicht aufhob, mußte sie Ausdruck einer Azidwirkung auf die Retina 
sein. Noell * fand in weiteren Versuchsreihen, daß der durch Natriumazid (NA) 
bedingte Anstieg des Bestandpotentials auch noch nachweisbar war, wenn die 
Rezeptoren auf Grund einer vorhergehenden Verabreichung von MJE zerstört 
waren; er blieb jedoch aus, wenn das Pigmentepithel durch Natriumjodat- 
Zufuhr vernichtet worden war. Noell * folgerte daraus, daß das Pigmentepithel 
bei der Entstehung der Azidreaktion eine entscheidende Rolle spiele und auch 
als wichtiges Element an der Produktion des normalen Bestandpotentials be- 
teiligt sein müsse. Azid ließ die a-, b- und d-Welle des ERG unbeeinflußt, 
während die c-Welle in gleichem Maße wie das Bestandpotential eine deutliche 
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Amplitudenvergrößerung aufwies. Wie beim Bestandpotential war die Azid- 
wirkung auf die c-Welle ebenfalls von der Integrität des Pigmentepithels 
abhängig. Noell* deutete den Entstehungsmechanismus des Bestandpotentials 
und der c-Welle als ein physikochemisches Phänomen, das unter Beteiligung 
des Pigmentepithels zustande komme. Das Pigmentepithel stelle dabei eine 
Grenzschicht zwischen der Retina und der reich vaskularisierten Chorioidea dar, 
wobei Ionenkonzentrationsunterschiede auf den beiden Seiten dieser Grenz- 
schicht oder Permeabilitätsänderungen der Membran in dem Bestandpotential 
und der c-Welle zum Ausdruck kommen. Bei Vertebraten, bei denen die 
Retina selbst keine Gefäße hat, spielt sich praktisch der gesamte Wechsel 
zwischen Elektrolyten und Nicht-Elektrolyten an dieser Grenze ab. Bei den 
Carnivoren und Primaten dient der Wechsel durch das Pigmentepithel dazu, 
den Bedarf der Sehzellen zu decken. Hinzu kommt, daß lebende Grenzschichten 
noch aktiv am Transport der Ionen teilnehmen, wie es für den Natrium-Trans- 
port durch die Froschhaut von Ussing ® festgestellt wurde. 1955 konnten 
Hodgkin und Keynes’ nachweisen, daß es sich beim Natrium-Ausstrom um 
einen aktiven Pumpmechanismus handelt, der unter Verwendung von Stoff- 
wechselenergie zustande kommt. Nach Untersuchungen von Stämpfli?’ wird 
dieser Natrium-Ausstrom durch eine NA-Lösung innerhalb kurzer Zeit fast 
vollständig gehemmt. Wahrscheinlich beruht die Wirkung des Azid dabei auf 
einer Blockierung des energieliefernden Vorganges. Die Toxizität des Azid 
wird von Noell°! als eine Hemmung der Adenosintriphosphatase beschrieben. 
Dieses Ferment spielt eine dominierende Rolle bei der sog. Transphosphory- 
lierung, d.h. bei der Übertragung von Phosphat von einer Substanz auf die 
andere, wobei die einzelnen Phosphatverbindungen unterschiedlichen Energie- 
gehalt haben. Zu den energiereichen Phosphatverbindungen zählt die Adenosin- 
triphosphorsäure, deren Abbau zu Adenosindiphosphorsäure und Phosphor- 
säure durch die Adenosintriphosphatase einen energieliefernden Vorgang 
darstellt, der mit seiner freiwerdenden Energie nach den gegenwertigen Kennt- 
nissen die einzige Energiequelle ist, die der Zelle zur unmittelbaren Ausnutzung 
zur Verfügung steht und die für den Natrium-Ausstrom von Bedeutung ist. Die 
Wirkung des Azid ist also wahrscheinlich als eine Störung des aktiven Trans- 
portmechanismus durch das Pigmentepithel anzusehen. Zu erwähnen ist noch, 
daß die Adenosintriphosphatase durch Magnesiumionen aktiviert wird. Be- 
merkenswerterweise liegt der höchste Magnesiumgehalt des Auges im Pigment- 
epithel (Wolff °®, Wolff und Bouquard’®). Die geringe Konzentration des Acid, 
bei der es schon wirksam ist, macht es recht unwahrscheinlich, daß es die 
physikalischen Eigenschaften des Epithels ändert, die für die Permeabilität 
von Bedeutung sind. 


Eine mögliche Beziehung zwischen der c-Welle des ERG und dem Pigment- 
epithel ist in der Literatur im allgemeinen im negativen Sinne beurteilt worden. 
So konnte Tomita ®! mit Mikroelektroden keine Potentiale aus der Pigment- 
schicht ableiten. 


Alle Untersuchungen, die eine Klärung der Frage nach dem Entstehungsort 
des Bestandpotentials und des ERG in der Retina zum Ziele haben, wider- 
sprechen sich heute noch weitgehend. Deshalb wurden von Müller-Limmroth 
und Güth !% mit gleicher Fragestellung kürzlich Versuche an der Froschretina 
mit der Mikroelektrodentechnik angstellt, die im wesentlichen mit den Ergeb- 
nissen von Tomita ®# in Einklang stehen. In Fortführung dieser Untersuchungen 
erschien es zweckmäßig, die von Noell?* am Warmblüter mit den genannten 
Pharmaka durchgeführte Methodik auch auf Versuche am Kaltblüterauge zu 
übertragen. Dabei sollte das Verhalten des Ruhepotentials und des ERG sowohl 
bei direkter Applikation der Substanzen auf die Retina als auch bei Vergiftung 
des Tieres durch Injektionen in den Rückenlymphsack überprüft werden. 
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Methodik 


Die Versuche wurden an Fröschen der Spezies rana temporaria durchgeführt. 
Das Bestandpotential wurde nach der Methode von Müller-Limmroth und 
Lemaitre !? gemessen. 


Zunächst wurden Kontrollmessungen an Augen unbehandelter Frösche aus- 
geführt. In einer weiteren Versuchsserie wurden die Bestandpotentiale von 
isolierten Froschbulbi gemessen, wobei die Tiere mit Natriumazid (NaN ,) 
vorbehandelt waren. Es wurden jeweils 2h und Ih vor Dekapitation 1 cm? 
einer 0,1°/yigen Natriumazid-Lösung in den Rückenlymphsack der Tiere inji- 
ziert, was bei einem durchschnittlichen Gewicht der Frösche von 508 einer 
Menge von 40 mg/kg Körpergewicht entspricht. 


Weiterhin wurden Bestandpotentialmessungen an Fröschen durchgeführt, 
denen 1 h vor Dekapitation 1 cm? einer 0,1 !/igen Monojodessigsäure-Lösung 
(CH, JCOOH) (= 20 mg/kg Körpergewicht) injiziert worden war. Außerdem 
wurde die Wirkung von Natriumjodat (NaJO,) auf das Bestandpotential er- 
mittelt. Zu diesem Zweck wurde jeweils 1 cm? einer 0,1 /,igen Natriumjodat- 
Lösung in den Rückenlymphsack der Frösche 2 Wochen, 1 Woche und 1 h vor 
Dekapitation injiziert, was im ganzen einer Menge von 60 mg/kg Körpergewicht 
entspricht. Die Messung des Bestandpotentials erfolgte auch hier an isolierten 
Bulbi. 


Die Ableitung des ERCG erfolgte nach der von Müller-Limmroth "" 
angegebenen Technik. 


In mehreren Versuchsserien wurden ERG-Registrierungen an Froschbulbi 
durchgeführt, wobei die Tiere — wie oben beschrieben — mit Natriumazid, 
Monojodessigsäure und Natriumjodat vorbehandelt waren. Die Konzentrationen 
dieser Substanzen und die Zeitdauer von der Injektion bis zur Dekapitation 
waren die gleichen wie bei den Serien zur Bestandpotentialmessung. Schließlich 
sollte auch die direkte Wirkung der drei Substanzen auf das ERG ermittelt 
werden. Zu diesem Zweck wurde nach vorheriger Ableitung eines ERG vom 
eröffneten Bulbus eines nicht vorbehandelten Tieres ein Tropfen einer 0,1/,igen 
Natriumazid-Lösung in den eröffneten Bulbus gebracht und anschließend 
weitere ERG abgeleitet. In gleicher Weise wurde die Wirkung einer 0,1 /,igen 
Monojodessigsäure- und einer 0,5 %/,igen Natriumjodat-Lösung untersucht. 


Ergebnisse 


Eine Kontrollversuchsserie an Bulbi unbehandelter Frösche ergab etwa 
8 min nach Dekapitation (p. D.) bei sorgfältiger und möglichst druckfreier 
Präparation eine mittlere Höhe des Ruhepotentials von 9,7 mV. (Die 
Streubreite zwischen 5 mV und 12 mV war dabei nur z. T. eine biologische 
Variante; sie hing im wesentlichen vom Ausmaß der erforderlichen Mani- 
pulationen am Präparat ab.) Dieser Ausgangswert wurde als Vergleichs- 
maß zu weiteren Messungen gleich 100°» gesetzt. Die im Abstand von 
2 min ermittelten Ruhepotentialwerte wurden in Prozent des Ausgangs- 
wertes, der bei den Kontrollversuchen gleichzeitig den Maximalwert 
darstellt, ausgedrückt. Es ergab sich dann stets ein kontinuierliches 
Absinken des Ruhepotentials..14 min nach der ersten Messung hatte das 
Bestandpotential nur noch 50 % seiner Ausgangshöhe (= Halbwertzeit). 
Der kontinuierlich fallende Kurvenverlauf blieb in der Folgezeit bis zur 
26. min p. D. erhalten. Erst dann wurde der Abfall flacher, so daß 30 min 
p. D. das Ruhepotential erst auf ein Drittel seines Ausgangswertes abge- 
sunken war (Abb. 1, ausgezogene Kurve). 
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Abb. 1. Abfall des Bestandpoten- 
tials an isolierten Froschbulbi. 
Ausgangswert = 100 os. 

bei nicht vorbehandelten Kontroll- 
tieren, — — — — bei NA-vergifteten 
10 20 30 min Tieren. 


In Analogie zu dieser Meßreihe wurde das ERG des isolierten, eröffneten 
und damit absterbenden Froschauges untersucht. Wie bei der Aus- 
wertung des Ruhepotentials wurden die Ausgangsamplituden der einzelnen 
Wellen des ERG = 100’ gesetzt und ebenfalls die später ermittelten 
Meßwerte in Prozent der jeweilen Ausgangsamplitude angegeben. Wie 
zu erwarten, machten sich die ersten Absterbeerscheinungen an der 
d-Welle im Sinne einer Verringerung ihrer Steilheit bemerkbar. Die 
d-Welle wurde zunehmend flacher und verschwand etwa 30—45 min p.D. 
gänzlich. An der b-Welle zeigten sich die ersten Veränderungen erst 
20 min p. D. ebenfalls im Sinne einer Steilheitsminderung, und 40—45 min 
später kam die b-Welle nicht mehr zur Registrierung. Auf Belichtung 
antwortete die Retina dann nur noch mit einer flach negativ verlaufenden 
Monophasie, von der auch keine eigene a-Welle mehr abzugrenzen 
war. Letztere hatte bis zum Verschwinden der b-Welle nur geringfügis an 
Höhe und Steilheit eingebüßt. 


Die Buibi wurden nach Beendigung der elektrophysiologischen Mes- 
sungen histologisch aufgearbeitet. Die Retinae zeigten bei den üblichen 
Verfahren der Hämatoxylin-Eosin-Färbung eine gute Darstellung aller 
Retinaschichten. 


Nach den experimentellen Erhebungen von Noell * sollten intravenöse 
Injektionen von Natriumazid (NA) beim Kaninchen einen Anstieg 
des Ruhepotentials und ein umgekehrtes Verhalten, nämlich eine Re- 
duktion der a-, b- und d-Welle des ERG bewirken. Der Einfluß dieser 
Substanz auf die Retina des Kaltblüters wurde in einer weiteren Ver- 
suchsreihe geprüft. Dabei wurden sowohl das Ruhepotential als auch das 
ERG registriert. Nach einer 1 h vor der Dekapitation in den Rücken- 
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Iymphsack durchgeführten Injektion von 1 cm? einer 0,1 'nigen NA-Ringer- 
lösung (= 20 mg/kg Körpergewicht) hatte das Ruhepotential 8 min p.D. 
mit 5,5 mV einen wesentlich niedrigeren Ausgangswert als bei dem 
unbehandelten Kontrolltier (Abb. 7, gestrichelte Kurve NaN,). Wenn 
dieser Ausgangswert wiederum gleich 100 % gesetzt wurde, so fand sich 
bemerkenswerterweise in den folgenden 8 min ein Anstieg des 
Ruhepotentials auf 125% (Abb. 1, gestrichelte Kurve). Dabei lagen 
diese Werte außerhalb der Streubreite der Kontrollversuche. Danach 
setzte ein sehr verzögerter Abfall des Ruhepotentials ein, so daß erst 
30 min p. D. der Ausgangswert wieder erreicht wurde. Die absoluten Meß- 
werte lagen somit zu diesem Zeitpunkt wesentlich höher als bei den Kon- 
trolltieren. Unter Berücksichtigung der Tatsache, daß die Ruhepotential- 
kurve NA-vergifteter Tiere sich aus zwei Anteilen zusammensetzt, nämlich 
aus der normalen, oben beschriebenen Absterbekurve mit dem kontinuier- 
lichen Absinken des Ruhepotentials und der eigentlichen, durch NA-Ver- 
giftung bedingten Potentialänderung, ergibt sich aus der Differenz beider 
Kurvenanteile, so daß lediglich der NA-Effekt übrigbleibt, beim Frosch 
ebenso wie beim Kaninchen die von Noell ?* beschriebene „Azidreaktion“. 

In einer weiteren Versuchsreihe sollte die Wirkung des NA auf das 
ERG untersucht werden. Wurde dazu in eine eröffnete Bulbusschale, von 
[v.4]) NaN, (getropft) 
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der zuvor normale ERG abzuleiten waren (Abb. 2a, 1. und 2. Kurve) ein 
Tropfen einer 0,1°/»igen NA-Lösung gegeben und 15s später wieder ein 
ERG registriert, so zeigte dieses bereits eine erheblich vertiefte a-Welle 
(Abb. 2a, 3. Kurve). Gleichzeitig vergrößerte sich die d-Welle um mehr 
als das Doppelte bei entsprechender Zunahme ihrer Steilheit. Die vom 
Tiefpunkt der a-Welle aus gemessene b-Welle blieb dagegen unverändert. 
Dieser Befund veränderte sich in den folgenden 120 s dahingehend, daß 
die a-Welle noch tiefer und die d-Welle — vom Tiefpunkt aus gemessen 
— noch höher wurde, während die b-Welle rasch an Amplitude abnahm 
(Abb. 2a, 4.—-7. Kurve), so daß sie schließlich nicht mehr im ERG erkenn- 
bar war (Abb. 2a, 7. Kurve). Vom ERG blieb nur noch eine negative 
Monophasie übrig, die der Phase Pıı der Differenzkonstruktion von 
Granit 6 entsprach. In den folgenden 4 min fiel dann auch die Monophasie 
mehr und mehr zur isoelektrischen Grundlinie hin zusammen, so daß 7 min 
nach dem Eintropfen des NA auf Belichtung nur noch eine flache, negativ 
verlaufende Kurve kaum meßbarer Amplitude zu registrieren war 
(Abb. 2a, 11. Kurve). 


Das Diagramm in Abb. 2 b stellt das Verhalten der einzelnen Wellen des 
ERG unter Wirkung von NA graphisch dar. Es handelt sich dabei um 
Mittelwerte aus 10 Versuchen, wobei die Ausgangswerte sich aus den 
ERG ergaben, die vor der Vergiftung registriert wurden. Wie die Kurven 
zeigen, sank die b-Welle sehr rasch und zwar innerhalb von 90 s auf Null 
ab (Abb. 2b, punktierte Kurve). Die a- und d-Welle nahmen dagegen 
rasch an Höhe zu (Abb. 2b, ausgezogene und gestrichelte Kurve). Nach 
li min hatte die a-Welle das 4-fache und die d-Welle das 2,3-fache des 
Ausgangswertes und damit ihre Maximalamplitude erreicht. Beide Wellen 
sanken jedoch in den folgenden 7 min auf Null ab, so daß nach diesem 
Zeitpunkt kein ERG mehr zu erhalten war (Abb. 2a und b). 


Um einen Vergleich zwischen dem Verhalten des Ruhepotentials und 
dem des ERG unter NA-Einwirkung ziehen zu können, wurden in der 
folgenden Versuchsreihe Belichtungspotentiale von Fröschen untersucht, 
die gleichermaßen vorbehandelt waren wie die Tiere, an denen die Ruhe- 
potentialmessungen erfolgten. Zu diesem Zweck wurde das erste ERG 
genau 1 h nach einer Injektion von 1 cm? einer 0,1”/igen NA-Lösung in den 
Rückenlymphsack aufgenommen. Es ergaben sich dabei Belichtungspoten- 
tiale, die in ihrem Kurvenverlauf stark voneinander abwichen. In Abb. 3 
sind einige Kurvenbeispiele aus verschiedenen Versuchen wiedergegeben. 
Allen Versuchen war jedoch die monophasische Deformierung, enstanden 
durch eine Vertiefung der a-Welle, einer Vergrößerung der d-Welle 
und einer Amplitudenverminderung der b-Welle, gemeinsam. Zwar war 
in einigen Versuchen noch eine kleine b-Welle im ERG vorhanden; sie 
hatte aber stets eine geringere Steilheit als im Normal-ERG und wies 
immer eine geringere Amplitude als die d-Welle auf (Abb. 3, Nr. 20/2 
und 19/2). In der Mehrzahl der Fälle war nur eine negative Monophasie 


Einfluß von Monojodessigsäure usw. auf das Froschauge 429 


ableitbar, deren off-Effekt in seiner Höhe verschieden groß war. Im 
Normal-ERG verhielten sich a:b:d-Welle wie 1:5:3. Diese Relation 
veränderte sich im ERG NA-vergifteter Frösche auf 3:1:6. Die einzelnen 
ERG verhielten sich in ihrem weiteren Verlauf wie bei den Kontroll- 
versuchen. Die einzelnen Wellen nahmen, falls sie überhaupt vorhanden 
waren, an Amplitude und Steilheit ab, so daß schließlich nur noch eine 
flache negative Monophasie von wenigen uV beobachtet werden konnte, 
die in sich zur isoelektrischen Grundlinie absank. Aus dieser Versuchs- 
Nr. 0,1%, NaN; (injiziert) [1 cm?] 


: 2 = = i Abb. 3. NA-Einwirkung auf das ERG. Kurvenbei- 
rauen m spiele aus verschiedenen Versuchen. 
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reihe kann gefolgert werden, daß den in den einzelnen Versuchen unter- 
schiedlichen Belichtungspotentialen ein verschiedener Grad der Retina- 
schädigung zugrunde lag, wobei jedes der registrierten ERG einem 
bestimmten Stadium entsprach, das nach Einbringen eines Tropfens 
einer 0,1 '/igen NA-Lösung in den eröffneten Bulbus durchlaufen wurde. 
Damit entspricht die Abb. 3 prinzipiell der Abb. 2 a. Es bleibt allerdings 
ungeklärt, welche Faktoren zu dieser unterschiedlichen Wirkung des 
Natriumazid trotz gleichbleibender Dosierung geführt haben. Sicherlich 
spielen dabei gewisse individuelle, variierende Resorptionsbedingungen 
eine Rolle, die trotz geringer Streubreite sich bei der hohen Geschwindig- 
keit der ablaufenden ERG-Veränderungen durch NA bemerkbar machen 
müssen. Die nach der Injektion auftretende Intoxikation erreicht bei den 
einzelnen Tieren verschiedene Grade, denen ein bestimmter Potential- 
ablauf zugeordnet ist. 


Diehistologischen Schnitte von Bulbi NA-vergifteter Frösche 
zeigten eine deutliche Veränderung der Ganglienzellkerne. Bei den Kon- 
trolltieren wiesen die Kerne eine gleichmäßige Anordnung der Chromatin- 
gerüste auf, während sie bei den NA-vergifteten Retinae blasig auf- 
getrieben und schaumig strukturiert waren. Dieser Befund war besonders 
bei den Zellkernen des III. optischen Ganglions auffällig. 
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Durch Monojodessigsäure (MJE), die in der angelsächsischen 
Literatur Iodaceticacid (IAA) genannt wird, kommt es zu einer Störung 
im anaeroben Stoffwechsel der Kohlenhydrate; die Milchsäurebildung 
wird unterbrochen. Durch diese Verhinderung eines geordneten Ablaufs 
der Glykolyse tritt eine Schädigung der Retina ein, die sich bei Unter- 
suchungen an Säugetieren als Veränderungen erwiesen, die im wesent- 
lichen denen bei Heredodegeneration des Neuroepithels gleichen. Durch 
nachfolgend beschriebene Versuche sollte ermittelt werden, ob MJE- 
Injektionen zu einer Veränderung des Bestand- und Belichtungspotentials 
führen. Bei einer Dosierung von 20 mg/kg Körpergewicht, wobei die 
Substanz 1 h vor der Dekapitation in den Rückenlymphsack injiziert 
wurde, zeigten sich jedoch keine signifikanten Abwei- 
chungen des Ruhepotentials von dem der Kontrolltiere. Wurde dagegen 
die Dosis verdoppelt, so starben die Tiere bereits innerhalb kurzer Zeit 
nach den Injektionen. Wenn aber die Gesamtdosis von 40 mg/kg Körper- 
gewicht so auf zwei Teilinjektionen verteilt wurde, daß die 1. Injektion 
von 1 cm? einer 0,1 ’/igen MJE-Lösung 2 h und die 2. 30 min vor der 
Dekapitation verabfolgt wurde, so wurde die letale Dosis nicht erreicht. 
Auf diese Weise war es möglich, das Verhalten des Ruhepotentials an 
20 MJE-vorbehandelten Tieren zu untersuchen. Als Mittelwert ergab sich 
8 min p.D. ein Ausgangswert des Bestandpotentials von nur 5,6 uV, der 
also um 4,1 «V niedriger lag als bei den Kontrolltieren (Abb. 7). Das 
Ruhepotential sank dann innerhalb der nächsten 30 min auf ein Drittel 
dieses Ausgangswertes ab, so daß die Kurve prinzipiell den gleichen Ver- 
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Abb. 4. Abfall des Bestandpotentials 
an isolierten Froschbulbi. Ausgangs- 
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lauf nahm wie bei den unbehandelten Kontrolltieren (Abb. 4, gestrichelte 
Kurve). Erfolgten die Ruhepotentialmessungen erst 4h nach der 1. und ?2h 
nach der 2. Injektion, so ergaben sich keine Abweichungen vom Verhalten 
des Bestandpotentials normaler, unvorbehandelter Tiere. Die Wirkung der 
MJE muß beim Frosch nur vorübergehend, also reversibel sein. 
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Wurde bei gleichen Versuchsbedingungen — also nach zwei Injektionen 
von 1 cm? einer 0,1 /igen MJE-Lösung 2h und 30 min vor der Dekapita- 
tion — dasERG untersucht, so zeigte sich stets ein Verlust der a-, b- und 
d-Welle im Belichtungspotential. Übereinstimmend fand sich bei allen 
Versuchen auf Belichtung nur eine flach negativ verlaufende Monophasie 
von wenigen uV (Abb. 5). 


0,1%, Monojodessigsäure (injiziert) 


Abb. 5. MJE-Einwirkung auf das ERG des Frosches nach 
Injektion von 40 mg/kg Körpergewicht in 2 Teilportionen 
2 h und 30 min vor der Dekapitation. 
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Die offensichtlich durch MJE-Zufuhr verursachten Veränderungen sind 
aber reversibel; denn bei Injektion der gleichen MJE-Menge 2 und 4h vor 
Versuchsbeginn — also nach etwa 2h längerer Einwirkungsdauer der 
Substanz — konnte wieder ein ERG mit a-, b- und d-Welle registriert 
werden. Im weiteren Verlauf des Experimentes nahm hierbei zunächst 
die b-Welle an Amplitude und Steilheit ab, während im Gegensatz zu den 
Kontrollversuchen die d-Welle in unveränderter Form noch für längere 
Zeit zur Registrierung kam. 20 min p.D. zeigten aber a-, b- und d-Welle 
nur noch eine Potentialhöhe von wenigen uV, obwohl sie noch deutlich 
voneinander abgrenzbar waren. Wenn auch bei dieser Dosierung und Ein- 
wirkdauer der MJE das ERG zunächst keine Veränderungen gegenüber 
dem der Kontrolltiere aufwies, so nahmen doch die einzelnen Wellen 
schneller an Amplitude ab und waren bereits 20 min p.D. praktisch nicht 
mehr ableitbar. Die Kontrolltiere zeigten dagegen diesen Befund erst 
60—70 min p.D. 

Wurde ein Tropfen einer 0,1’/igen MJE-Lösung in den eröffneten 
Bulbus gegeben, so fand sich zunächst ein normales ERG und nachfolgend 
zeigten sich lediglich Veränderungen, die als normale Absterbeerschei- 
nungen anzusprechen sind. Das gleichsinnige Abnehmen der Amplitude 
der a-, b- und d-Welle geht aus dem Diagramm in Abb: 6 hervor, 
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Zusammenfassend kann somit gesagt werden, daß MJE in der oben 
angegebenen Dosierung (1. Injektion 2h und 2. Injektion 30 min vor 
Versuchsbeginn) zu einer Reduktion des Ruhepotentials auf etwa 50 '/o 
des Normalwertes führt und im ERG die Phasen Pı und Pıı auslöscht. 
Nur die negative Phase Pırı kommt als Monophasie von wenigen uV zur 
Ableitung. Diese Veränderungen scheinen aber reversibel zu sein. 
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Abb. 6. Graphische Darstellung des Verhaltens der a-, b- und d-Welle des Frosch-ERG 
unter MJE-Vergiftung. 


Im histologischen Bild fiel auf, daß die Zapfenaußenglieder 
in der Rezeptorenschicht fehlten. Die Schichtenstruktur der Stäbchen- 
außenglieder war dagegen gut erkennbar, ebenso schien die Zahl der 
Stäbchen nicht vermindert zu sein. Zwischen den Stäbchen zeigten sich 
demgegenüber zur Membrana limitans externa hin Lücken, die auf Grund 
der Zapfenverteilung in der Froschretina als Stellen vorhergehender 
Zapfenlokalisation anzusehen waren. 


Die Wirkung von Natriumjodat (NJ) auf die Retina wurde schon 
mehrfach von klinischer Seite aus untersucht und beschrieben. Das NJ soll 
dabei eine ausgedehnte Schädigung des Pigmentepithels herbeiführen. 
Im Folgenden sollte ermittelt werden, wie weit eine Pigmentepithel- 
schädigung Einfluß auf das Ruhepotential und das ERG des Frosches 
nehmen kann. Bei Injektionen von je 1 cm? einer 0,1 /sigen NJ-Lösung 
2. Wochen, 1 Woche und 1h vor Versuchsbeginn zeigten sich keine 
signifikanten Veränderungen im Ruhepotential und ERG. 
Variationen der Dosierung und der zeitlichen Verabfolgung des Mittels in 
dem Sinne, daß bei einer Versuchsreihe 14 und 13 Tage vor der Messung 
der Potentiale je 1 cm? einer 0,1 ’/sigen NJ-Lösung in den Rückenlymph- 
sack injiziert wurde und außerdem, daß in einer weiteren Serie 2 Wochen 
und 1 Woche vor Versuchsbeginn je 1 cm? einer 0,1 ’sigen NJ-Lösung und 
1lh vorher 1 cm? einer 0,5%oigen NJ-Lösung injiziert wurde, führten 
ebenfalls zu keinen Veränderungen im Vergleich zu den Ergebnissen bei 
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den Kontrolltieren. Bestandpotential und ERG zeigten in allen Fällen 
normale Ausgangswerte und einen normalen Zeitgang im Vergleich zu 
den bei den Kontrolltieren beschriebenen Absterbeerscheinungen (Abb. 7). 
Selbst das Einbringen eines Tropfens einer 0,5 Yiigen NJ-Lösung in den 
eröffneten Bulbus ergab keine signifikanten ERG-Veränderungen. Es 
traten lediglich die normalen Absterbeerscheinungen in allen Wellen des 
Belichtungspotentials auf. 
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Die histologische Untersuchung von Augen, die in der 
gleichen Weise vorbehandelt waren wie die Bulbi, an denen die Rühe- 
potential- und ERG-Messungen erfolgten, ließen keine Veränderungen in 
der Netzhaut erkennen, wie sie von Noell?* am Warmblüterauge fest- 
gestellt worden waren. 


Besprechung der Ergebnisse 


Bei formaler Betrachtung weichen die Ergebnisse, die bei den pharma- 
kologischen Untersuchungen an Kaltblüteraugen erzielt wurden, von 
den an Warmblütern erhaltenen Kurvenbildern ab. Dieses ist einmal 
durch die andere Verteilung der aeroben und anaeroben Stoffwechsel- 
prozesse der Poikilothermen im Vergleich zu den Homoithermen bedingt 
und andererseits auf die unterschiedlichen Versuchsbedingungen zurück- 
zuführen. Da die Ruhepotentialuntersuchungen an dekapitierten Tieren 
erfolgten, verschob sich somit das in vivo vorhandene Verhältnis der 
oxydativen zu den anaeroben Stoffwechselvorgängen zugunsten der an- 
aeroben Prozesse. Noell ?* vertritt die Auffassung, daß das Natriumazid 
vor allem die Vorgänge beeinflußt, die sich im Pigmentepithel abspielen, 
in dessen Bereich er eine Ionenbarriere annimmt. Wie schon erwähnt, 
führt das Natriumazid über eine Hemmung der Transphosphorylierung zu 
einer Blockade der Natriumpumpe. Als Grenzflächen sieht Noell°* das 
Pigmentepithel und die Bruch’sche Membran an; die Ionenverschiebungen 
sollen sich also zwischen der Retina und den retroretinalen Räumen 
abspielen. Noell 4 vergleicht das Pigmentepithel mit dem Stratum ger- 
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minativum des Hautepithels und die Bruch’sche Membran’ mit dessen 
Grundmembran. Während die erstere für den Natriumtransport wesentlich 
sei, wäre die letztere für Wasserstoffionen selektiv permeabel. Diese 
Ionenselektivität werde durch den Stoffwechsel innerhalb beider Schichten 


garantiert, der mit der bereitgestellten Energie durch Hemmung des 


Ionentransports das Konzentrationsgefälle aufrecht halte. Wird folglich 
der Stoffwechsel gestört, so können die Ionen ungehindert passieren und 
damit zum Auftreten elektrischer Potentiale führen. Da sich aber außer- 
halb der Retina und somit auch in den retroretinalen Räumen mehr 
Natrium befindet als innerhalb der Netzhaut, müßte das Natrium seinem 
Konzentrationsgefälle nach in die Retina eindringen. Dieser Transport wird 
normalerweise mit Hilfe der durch die Transphosphorylierung bereit- 
gestellten Energie gehemmt. Erst bei Anwesenheit von Natriumazid fällt 
diese Schranke fort, so daß es zu einem Natriumeinstrom cornealwärts in 
die Retina kommt. Da die corneale Seite der Retina ohnehin schon positiv 
zum Fundus oculi ist, bedeutet dieses Ereignis eine Zunahme der Potential- 
differenz, wie sie von Noell?* an Warmblütern nachgewiesen werden 
konnte. Bei den eigenen Versuchen an isolierten Kaltblüterbulbi bewirkte 
das Natriumazid einen deutlich verzögerten Potentialabfall. Dieses spricht 
dafür, daß diese Substanz nicht nur in vivo, sondern auch unter anaeroben 
Bedingungen am isolierten Präparat den Ionenausgleich blockieren kann, 
was die Möglichkeit einer Energiebereitstellung durch die ohne Sauerstoff 
erfolgende Transphosphorylierung mit einschließt. Der initiale Anstieg 
des’ Ruhepotentials innerhalb der ersten 8 min nach Dekapitation läßt ver- 
muten, daß die den Natriumeinstrom hemmende Transphosphorylierung 
unter aeroben Bedingungen auf Natriumazid empfindlicher reagiert als 
unter anaeroben Verhältnissen. Folglich steigt das Potential zunächst auf 
einen höheren Wert, während sich nach Ausfall der oxydativen Prozesse 
die Natriumazidwirkung lediglich in einer Verzögerung des Potential- 
abfalls manifestiert. Grundsätzlich finden sich somit unter dem Gesichts- 
winkel des Stoffwechsels betrachtet übereinstimmende Ergebnisse an 
Warm- und Kaltblütern, die lediglich graduelle Unterschiede aufweisen. 
Die vorliegenden Untersuchungen unterstützen damit die Auffassung 
Noells ?*, nach der eine Ionenbarriere, die durch Transphosphorylierung 
energetisch versorgt wird und im Bereich des Pigmentepithels zu suchen 
ist, an der Entstehung des Ruhepotentials wesentlichen Anteil hat. Zu 
dieser Auffassung sind auch Heck und Pabst® gelangt, die aber wegen 
der Adaptionsabhängigkeit des Ruhepotentials außerdem noch eine 
Steuerung durch die Rezeptoren annehmen. Selbst diese Steuerung dürfte 
unserer Ansicht nach in dem engen Stoffwechselkontakt zwischen dem 
Pigmentepithel und den Rezeptoren zu suchen sein. 

Die weiteren Ergebnisse zeigen, daß nach einer Monojodessigsäure- und 
Natriumjodat-Vergiftung der Abfall des Ruhepotentials normal bleibt, 
daß also die passiven Ionenverschiebungen nach der Isolation des Bulbus 
zum Zwecke des Ausgleichs der in vivo unter Energieaufwand aufrecht 
erhaltenen Ionenkonzentrationsdifferenzen nicht beeinflußt werden, selbst, 
wenn das Pigmentepithel zerstört (Natriumjodat) oder die Wasserstoff- 
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ionen liefernde Co-Dehydrase I blockiert wird (Monojodessigsäure). Nun 
findet sich zwar unter Monojodessigsäure-Intoxikation ein normaler 
Potentialabfall, aber der Ausgangswert des Ruhepotentials beträgt unter 
diesen Bedingungen nur 50% der Kontrollwerte, Wie einleitend aus- 
geführt wurde, spielt die durch Monojodessigsäure blockierte anaerobe 
Glykolyse eine dominierende Rolle für die Stoffwechselvorgänge in den 
Stäbchenaußengliedern. Daß das Ruhepotential bei einer Beeinflussung 
des Reaktionssystems Stäbchen-Pigmentepithel durch die Monojodessig- 
säure in seinem Wert signifikant absinkt, kann somit als weitere Unter- 
stützung für seine Lokalisation in diesem Bereich angesehen werden. In 
Übereinstimmung hierzu stehen die mit Mikroelektrodentechnik durch- 
geführten Versuche von Tomita ?*, der im Bereich der äußeren plexiformen 
Schicht einen plötzlichen Potentialanstieg um 20 mV fand, den er mit dem 
Ruhepotential der Retina identifizierte. 

Die neueren Ergebnisse haben somit den Entstehungsort des Ruhe- 
potentials des Auges erheblich einengen können. Das Bestandpotential 
muß sich im Gebiet zwischen der Chorioidea und der Membrana limitans 
externa entwickeln und sich vornelimlich aus Konzentrationsunterschieden 
hinsichtlich der Kationen bilden. Auch Müller-Limmroth und Lemaitre !9 
führten das Ruhepotential auf Membranladungen im Lager der Rezeptoren 
zurück und sahen seine Aufgabe darin, die Rezeptormembran im Sinne 
eines leichten Katelektrotonus vorzulockern und reaktionskereiter zu 
machen. 

Vergleicht man die Wirkung der Monojodessigsäure auf das Ruhe- und 
Belichtungspotential miteinander, so ergeben sich bei gleicher Dosierung 
und Einwirkdauer des Mittels Differenzen und zwar wird das Ruhepotential 
(Abb. 7) durch die Monojodessigsäure lediglich um 50 % der Kontrollwerte 
vermindert, während das ERG nur noch als flache, negative Monophasie 
zur Registrierung kommt (Abb. 5) und nicht mehr seinen normalen Ver- 
lauf mit vielleicht amplitudenverminderter a-, b- und d-Welle aufweist, 
wie man erwarten würde, wenn beiden Phänomenen gleiche Entstehungs- 
bedingungen zugrunde lägen. Es ist also wahrscheinlich, daß das ERG 
keine Potentialänderung des Ruhepotentials darstellt, sondern als ge- 
trennt entstehender Vorgang dem Ruhepotential superponiert ist, dem 
auch andere stoffwechselenergetische Prozesse zugrunde liegen. Daneben 
werden als Ursprungsort des ERG auch andere anatomische Strukturen 
anzusehen sein als die, in denen das Ruhepotential entsteht. Als Aktions- 
potential der Retina, als welches das ERG allgemein aufgefaßt werden 
darf, müßte es sich grundsätzlich in allen erregbaren Geweben der Retina 
bilden können und als solche kommen vornehmlich die Lager der Rezep- 
toren, der Bipolaren und der Ganglienzellen in Frage. Die Ganglienzelle 
scheidet jedoch aus, da von ihr erwiesen ist, daß sie keine Gleichspannungs- 
potentiale, sondern nur Spikes zu produzieren vermag. Unter diesen Vor- 
aussetzungen lassen sich die vorliegenden Befunde in die bisherigen 
Anschauungen über die Phasen des ERG zwanglos einordnen. 

Nach dem in Abb. 2a dargestellten Befund scheint das Natriumazid auf 
die das ERG erzeugenden Strukturen einzuwirken. Das ist auch im Hin- 


28* 


[4 


436 W. Müller-Limmroth und H. Blümer. 


blick auf die durch Meyerhof und Wilson 16 erwiesene Tatsache, daß das 
NA die Adenosintriphosphatase hemmt, nicht anders zu erwarten, da 
dieses Ferment bei der Transphosphorylierung eine Schlüsselstellung ein-, 
nimmt. Zwar kommt die Adenosintriphosphatase im Pigmentepithel vor 
und wird auch durch das dort vorhandene Magnesium aktiviert, um die 
an dieser Stelle für das Ruhepotential wesentliche Permeabilitätsbarriere 
energetisch zu versorgen, jedoch darf nicht außer acht gelassen werden, 
daß auch die für die anaerobe Glykolyse unerläßliche Phosphorsäure aus 
dem ATP-Pool stammt und derartige Zuckerspaltungen besonders in den 
Rezeptoren aber auch in den Nervenzellen eine Rolle spielen. Darüber 
hinaus sind die Müller’schen Stützfasern so massiv mit Glykogen ange- 
füllt (Eichner ?), daß man ihren bürstenähnlichen Ausläufern im Bereich 
der nervösen Retinaelemente nur die Funktion einer energetischen Ver- 
sorgung aus dem Kohlenhydratstoffwechsel mit den entsprechenden 
Phosphorylierungsvorgängen und keine simple mechanische Aufgabe zu- 
sprechen darf. Darum muß sich das Natriumazid vor allem unter den 
anaeroben Bedingungen, wie sie nach einer Bulbusisolation vorliegen, 
tiefgreifend auswirken. Wenn jedoch das Vorhandensein der Adenosin- 
triphosphatase vorwiegend eine Voraussetzung für den normalen Ablauf 
der anaeroben Glykolyse ist, so ist sie doch auch unter aeroben Verhält- 
nissen notwendig. So führte eine Injektion von Natriumazid lange Zeit 
vor Dekapitation des Versuchstieres zu den gleichen Ergebnissen wie bei 
Einwirken des Mittels auf den isolierten Bulbus. Unter oxydativen 
Bedingungen wird durch die Adenosintriphosphatase ständig Phosphor- 
säure zur Phosphorylierung der Kohlenhydrate bereitgestellt, damit 
diese durch die Co-Dehydrase I dehydriert werden können. Wenn folglich 
Natriumazid die Adenosintriphosphatase blockiert, so fehlt die Hydrierung 
der Co-Dehydrase I und damit die Wasserstoffübertragung im Rahmen 
des Warburg-Keilin-Systems. Die Co-Dehydrase I findet sich vor allem in 
den großen Ganglienzellen der Retina, aber auch in den Körnerschichten 
und den Rezeptoren. Diese Blockierung der biologischen Oxydation durch 
Natriumazid könnte auch die Ursache der vor allem an den Ganglien- 
zellen beobachteten Strukturänderung sein, obwohl die stark veränderten 
Zellkerne am Warburg-Keilin-System nicht direkt beteiligt sind; aber sie 
decken ihre Energie zur Aufrechterhaltung der Zellkernfunktion weit- 
gehend durch die Spaltung von energiereichem Phosphat, das bei der At- 
mungskettenphosphorylierung im Protoplasma entsteht. Es ist allerdings 
unwahrscheinlich, daß die Ganglienzellen einen Beitrag zur ERG-Ausbil- 
dung liefern, eher schon die Schicht der äußeren Körner und sicherlich die 
Stäbchen, die beide durch Natriumazid in ihrer Tätigkeit gehemmt werden 
und zwar die Stäbchen wahrscheinlich in noch ausgedehnterem Maße, da 
für sie neben den durch Natriumazid blockierten oxydativen Prozessen 
die besonders NA- empfindliche anaerobe Glykolyse eine dominierende 
Rolle spielt. Die ERG-Versuche führen deshalb auch zu der schon durch 
andere Untersuchungen (Tomita, 3) wahrscheinlich gemachten Annahme, 
daß im Lager der äußeren Körner und in der Schicht der Rezeptoren die 
Phase Pır, zumindest die von der Stäbchenkomponente Pır abgrenzbare 
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Unterkomponente, entstehen muß und durch die beschriebenen Stoff- 
wechselprozesse unterhalten wird. Dazu paßt auch die von Furukawa und 
Hanawa * aufgestellte Forderung, daß Natriumionen zur Ausbildung der 
b-Welle vorhanden sein müssen; denn der Natriumhaushalt wird durch 
die Transphosphorylierungsenergie unterhalten und fällt somit bei der 
Natriumazid-Vergiftung ebenfalls aus. 


Sichere Aussagen über die Phase Pı und damit über die c-Welle des 
ERG sind auf Grund der nur sehr mäßigen Dunkeladaptation nicht zu 
machen. Dagegen scheint die Komponente Pıı durch Natriumazid vertieft 
zu werden und zwar zeitlich gesehen vor der Hemmung der Phase Pır, 
denn das ERG war im ganzen deutlich negativ geworden bevor die 
b-Welle verschwand. Allerdings ist es auch möglich, daß der im ERG vor: 
handene, sich aber nicht als c-Welle, sondern höchstens als eine Abscissen- 
parallele bestimmter Höhe bemerkbar machende Anteil der Phase Pı 
durch Natriumazid sehr früh verschwindet und dadurch eine Pır-Vertie- 
fung vorgetäuscht wird. Diese letztere Überlegung würde mit der Auffas- 
sung von Noell ?* in Einklang stehen. 

Die experimentellen Erhebungen bei der MJE-Vergiftung gliedern sich 
in diese Vorstellung zwangslos ein; denn die die Rezeptoren zerstörende 
MJE blockiert die Co-Dehydrase I und verhindert damit den normalen 
Ablauf der anaeroben Glykolyse, die für die Rezeptoren eine Sonder- 
stellung einnimmt und für den Energiehaushalt der Kaltblüterretina 
wahrscheinlich eine bedeutsame Rolle spielt. Darum werden die ERG- 
Phasen weitgehend vernichtet und es bleibt nur ein kleiner Anteil der 
resistenteren Phase Pır übrig. Daß unter MJE-Einwirkung frühzeitig die 
Zapfen zugrunde gehen, scheint mit ihrer starken Abhängigkeit von den 
glykolytischen Prozessen zusammenzuhängen, besitzen sie doch in Höhe 
des Myoids den höchsten Glykogengehalt und sind zusammen mit den 
Stäbchen weitgehend auf den anaeroben Glykogenabbau angewiesen. Man 
darf daher wohl annehmen, daß der wesentlichste Anteil des 
ERG aus den basalen Rezeptorenbezirken kommt. Aus 
diesem Grunde führt eine Natriumjodat-Vergiftung, die sich vorwiegend 
am Pigmentepithel auswirkt (Noell?*) zu kaum merklichen ERG-Ver- 
änderungen, wenn man von ihrer, hier nicht näher untersuchten, aber 
von Noell ?* sicher nachgewiesenen Selektivität auf die Phase Pı absieht. 


Aus allen mit diesen drei Substanzen angestellten Experimenten ergeben 
sich somit weitere Anhaltspunkte für den Ursprung des ERG und seiner 
Komponenten. 


Zusammenfassung 


Die Versuche wurden an isolierten Froschaugen (Rana temporaria) durch- 
geführt, wobei das Verhalten des Ruhepotentials und des ERG einmal bei 
direkter Applikation von Natriumazid, Monojodessigsäure und Natriumjodat 
auf die Retina und zum anderen bei Vergiftung des ganzen Tieres mit genann- 
ten drei Pharmaka überprüft wurde. Nachfolgend wurden die Froschbulbi 
histologisch untersucht. 

Natriumazid führte zunächst zu einem Anstieg und anschließend zu einem 
verzögerten Abfall des Ruhepotentials. Im ERG nahmen dabei die a- und 
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d-Welle schnell an Amplitude zu, während die b-Welle innerhalb kurzer Zeit 
völlig verschwand, was einem Ausfall der Phase Pı] entsprach. Eine Vergiftung 
des ganzen Tieres oder eine direkte Applikation von Natriumazid auf die 
Retina führte zu grundsätzlich gleichen Ergebnissen. Im histologischen Bild 
zeigte sich unter Natriumazidwirkung eine Veränderung der Ganglienzellkerne, 
die blasig aufgetrieben und schaumig strukturiert waren. 


Bei Monojodessigsäure hatte das Ruhepotential einen um die Hälfte der 
normalen Potentialhöhe verminderten Ausgangswert, während sich im Abfall 
desselben keine signifikanten Änderungen fanden. Im ERG zeigte sich ein 
Verlust der a-, b- und d-Welle, es kam nur noch eine flache, negative Mono- 
phasie von, wenigen uV zur Registrierung. Diese ERG-Veränderungen waren 
reversibel; denn bei längerer Einwirkdauer des Mittels konnte wieder ein 
normales ERG registriert werden. In den histologischen Schnitten der Retinae 
Monojodessigsäure-vergifteter Tiere waren die Zapfen zugrunde gegangen. 


Bei Natriumjodat-Vergiftung konnten keine Veränderungen im Ruhepotential, 
Elektroretinogramm und histologischen Bild der Retinae festgestellt werden. 


Die vorliegenden Versuche machen es unter Berücksichtung des stoffwechsel- 
chemischen Verhaltens der drei Testsubstanzen wahrscheinlich, daß das Ruhe- 
potential im Gebiet zwischen der Chorioidea und der Membrana limitans 
externa entsteht und sich vornehmlich aus Konzentrationsunterschieden bei den 
Kationen bildet, während sich das ERG in seinen wesentlichsten Anteilen im 
Bereich der basalen Rezeptorenstrukturen entwickelt. 


Summary 


The behaviour of the electroretinogram and of the restingpotential under the 
influence of sodium azide, sodium iodate and monoiodoacetic acid has been 
investigated. In regard to the influence which the three test substances exert 
on the metabolism it is probable that the resting potential originates from the 
area between the chorioid and the external limiting membrane and that it is 
the result primarily from the difference in the concentration of the cations, 
while the electroretinogram originates to a large extent from the area of the 
basal receptors. 


Resume 


On &Etudie les modifications de l’eElectror&tinogramme et du potentiel de repos 
sous l’action d’acide de sodium, d’iodate de sodium et d’acide acetique mono- 
iodique. En tenant compte des influences chimiques et me&taboliques des 3 
substances de test il est probable que le potentiel de repos se produit entre la 
choroide et la membrana limitans- externa et se forme principalement par les 
differences de concentration des cations tandis que l’electroretinogramme se 
developpe dans la plus grande partie sur les regions r&ceptrices basales. 
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Über den Gang gradaus* 


Von Prof. Dr. Emil von Skramlik (Berlin) 
Mit 6 Abbildungen 


Eingegangen am 27. Juli 1957 


Il. Einleitung 


Man hat sich wiederholt die Frage vorgelegt, mit welcher Sicherheit 
wir beim Gang eine bestimmte Richtung einhalten. Solange wir dabei 
die Augen offen halten und Tageslicht gegeben ist, ergeben sich für die 
Durchführung einer derartigen Aufgabe, unter der Voraussetzung, daß 
der Boden nicht gar zu uneben ist, keine besonderen Schwierigkeiten. 
Natürlich müssen wir dabei auf längeren Strecken irgendwelche optischen 
Anhaltspunkte besitzen. Etwas anders gestalten sich die Dinge, wenn wir 
die Augen nicht benutzen können, sei es, daß wir in völliger Dunkelheit 
gehen müssen, sei es, daß wir sie mit Absicht verschließen. Dasselbe ist 
der Fall, wenn auf der betreffenden Bahn keine Anhaltspunkte gegeben 
sind oder aber diese von uns nicht verwertet werden können. Alle bis- 
herigen Versuche der Prüfung eines Gangs gradaus wurden im allgemeinen 
inNormalhaltung des Kopfes durchgeführt. Es wurde aber bisher 
nicht systematisch untersucht, wie sich der Gang vorwärts gestaltet, wenn 
man die Augen ausschaltet und den Kopf durch Drehung um eine seiner 
Hauptachsen aus der Normallage herausbringt. Deshalb sollten auf diesem 
Gebiet neue Erfahrungen beigebracht werden, bei deren Gewinnung ich 
durch W. Bucklitsch ! in dankenswerter Weise unterstützt wurde. Bevor 
auf diese eingegangen wird, soll das Schrifttum berücksichtigt werden. 

Man kann die bisher auf diesem Gebiet vorliegenden Abhandlungen 
in drei große Hauptgruppen teilen: Bei der ersten handelte es sich um 
die Prüfung der Orientierung von Mensch und Tier in der Umwelt, bei 
der zweiten wurde es untersucht, wie sich der Gang bei ausgeschalteten 
Augen gestaltet, und bei der dritten endlich hat man die sogenannten 
„Zirkularbewegungen“ geprüft, ein sehr eigenartiges Geschehen. 
Es ist nicht weiter überraschend, daß gleichzeitig auch viel Mühe darauf 
verwandt wurde zu prüfen, wo sich im Gehirn der Sitz für den sogenann- 
ten „Orientierungssinn“ befindet. 

Der Gang mit geschlossenen Augen über kürzere oder längere Strecken 
stellt ein Teilproblem jenes weiten Gebietes dar, daß sich mit der Orien- 

* Herrn Prof. Dr. Friedrich Brock, Hamburg, zum 60. Geburtstag am 26. Januar 


1958 im Gedenken der 1924/25 an der Stazione Zoologica Napoli mit Baron Jakob 
von Uexküll gemeinsam verlebten schönen Zeiten. 
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tierung ganz allgemein beschäftigt. Vielfach wurde hier der Ausdruck 
„Orientierungssinn“ geprägt, worunter man dem Wort entsprechend ein 
eigenes Sinneswerkzeug zu verstehen hätte, das uns genauso wie die 
Magnetnadel die Richtung anzeigt. Über ein solches Sinneswerkzeug ver- 
fügt der Mensch natürlich nicht. Wenn wir uns in unserer Umwelt orien- 
tieren, so werden dabei offenbar zum Teil bewußt, zum Teil unbewußt, 
Merkmale verwertet, die uns über die Richtung Aufschluß geben, die 
wir beim Gang nach einem bestimmten Ziel einzuschlagen haben. Es ist 
nicht befremdlich, daß ein Mensch solche Merkmale besser beachtet als 
ein anderer, daß also der eine über eine bessere Orientierungsgabe ver- 
fügt als ein zweiter. Natürlich spielen bei diesem Geschehen Erfahrungen 
eine außerordentlich große Rolle. Sicher ist es, daß ohne optische Anhalts- 
punkte eine Orientierung in unserer Umwelt auf größere Strecken 
unmöglich ist. Wenn von Menschen erzählt wird, die sich ganz besonders 
gut orientieren können, so ist dies als nichts anderes als ein Ausdruck 
dafür anzusehen, daß sich der Betreffende auch unter sehr schwierigen 
Bedingungen der Orientierung in der Umwelt auszukennen vermag, z.B. 
in der Wüste oder in der Steppe, in der Tundra oder im Urwald, auch auf 
schnee- und eisbedeckten Flächen. 


Von vielen Forschungsreisenden ?% wird der Orientierungssinn von 
Eingeborenen gerühmt; auch wurden ihnen Leistungen zugeschrieben, die 
sie in Wirklichkeit gar nicht verrichten und verrichten können. Immer 
wieder bricht aber die Ansicht durch, daß diese Leute eben jedes Merkmal 
benutzen, um sich in der Umwelt auszukennen. dazu genügt ” oft nur eine 
Pfütze, ein Stein, ein Strauch oder eine kaum bemerkbare Erhöhung der 
Fläche. Daß dabei Gedächtnisleistungen eine Rolle spielen, indem man 
sich diese „Marken“ einprägt, bedarf keiner besonderen Hervorhebung *. 


* Von welcher Bedeutung es ist, daß man sich Zeichen bei Spaziergängen 
bzw. Wanderungen in bekannter Gegend verschafft, geht aus einer Selbstbe- 
obachtung hervor, die gleichzeitig lehrt, daß auch die gesamte nervöse Ver- 
fassung des Menschen in Ordnung sein muß, wenn man sich zu orientieren 
wünscht. Man kann sich auch bei uns in einer waldreichen Gegend verirren, 
wenn sie von zahlreichen Wegen durchzogen ist, besonders wenn diese Wege 
nicht gradlinig verlaufen, sondern mannigfache Krümmungen aufweisen und 
sich in verschiedener Weise durchflechten. Gerade im Walde werden einander 
solche Wege außerordentlich ähnlich sehen und nur wenig Anhaltspunkte zur 
Orientierung bieten. Wenn man sich da nicht eigene Wegmarken schafft, z. B. 
durch Zeichen, die man auf dem Boden zieht, kann man sich nach einigen 
hunderten m Weges auf einem solchen Terrain vollkommen verirren. Dabei 
spielt natürlich die Unkenntnis des Terrains eine außerordentlich große Rolle. 
Büßt nun noch die Merkfähigkeit für allfällige Zeichen dadurch an Sicherheit 
ein, daß der Betreffende die Nerven verliert, so verirrt er sich unzweifelhaft 
nach einiger Zeit vollkommen. Man ist unter solchen Bedingungen niemals in 
der Lage, eine Richtung einzuhalten, da man an den Weg gewissermaßen 
gebunden ist; fehlen dann noch irgendwelche Anhaltspunkte am Himmel, so 
kommt es unter allen Umständen zum Verlust der ursprünglich bekannten 
Wegrichtung, d. i. zum Verirren. Gerade diese nervösen Momente sind es, die 
bisher beim Verirren sehr wenig oder gar nicht berücksichtigt wurden. Diese 
Erfahrung wurde auf einem Terrain in Mecklenburg gewonnen, das ein Aus- 
maß von etwa 10 qkm besaß. 
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Daß wir uns verirren in dem Augenblicke, wo optische Anhaltspunkte 
nicht gegeben sind, liegt sehr nahe. Für ein solches Ergebnis ist es dann 
gleichgültig, ob die Augen geschlossen gehalten werden oder aber wegen 
herabgesetzter Beleuchtung oder Nebels bzw. ähnlichem nicht zu benutzen 
sind. Das hat man bei Bewegungen auf dem Lande, zu Wasser und auch 
beim Fliegen in der Luft beobachtet. 


Daß die Orientierung bei Ausschluß der Augen auf sehr große Schwierig- 
keiten stößt, haben schon die Untersuchungen meines Schülers Liebig ® 
gezeigt. Er führte seine Vpn., nachdem sie das Ziel ins Auge gefaßt hatten, 
in einem größeren, verdunkelten Raum herum oder fuhr sie in einem 
kleinen Wagen, wobei Augen und Ohren ausgeschaltet waren, die letzteren 
nach Tunlichkeit. Die Geschwindigkeit der Fortbewegung auf glatter 
Bahn schwankte um 1 m je Sekunde. Nachdem die Leute das Endziel der 
Bahn erreicht hatten, mußten sie mit dem ausgestreckten Arm nach der- 
jenigen Stelle hinweisen, an der sie das Ziel vermuteten. Dabei hat es 
sich gezeigt, daß beim Gang die Orientierung besser ist als bei einer 
Fahrt in einem Wagen. Aus letzterem Anlaß entfallen ja die sehr wichtigen 
Meldungen über Größe und Art der Schritte, die uns durch die periphere 
Sinnesfläche der Fußsohlen und unseren Muskelapparat vermittelt werden. 
Allfällige Erschütterungen auf der Fahrt bieten keinen ausreichenden An- 
haltspunkt. Ebenso wenig reicht es zum Erkennen der Bahn aus, wenn 
man irgendwelche Bewegungen des Wagens auf Teilen einer Kreisbahn 
vermerkt. Daß große individuelle Schwankungen in den Leistungen vor- 
kommen ist nicht befremdlich. Die Zahl derjenigen Personen, die selbst 
nach Zurücklegen komplizierter Wege das Ziel mit großer Sicherheit auf- 
zuzeigen vermögen, ist aber verhältnismäßig gering. 


Mit dem Gang gradaus beschäftigen sich verschiedene Arbeiten 11. So 
wurde von Szymanski Schulkindern der Auftrag erteilt, nach vorherge- 
gangener Fixation des Zieles mit verbundenen Augen eine Strecke von 
etwa 18,5 m Länge zurückzulegen. Am Ziel stießen sie gegen eine Schnur, 
die in etwa 1 m Höhe über dem Fußboden befestigt war und das vor- 
läufige Ende des Weges andeutete. Im wesentlichen sollten dabei zwei 
Probleme einer Lösung zugeführt werden: Einmal die Sicherheit des 
Ganges vorwärts in Normalhaltung des Kopfes, sodann die Möglichkeit, 
den Ausgangspunkt wieder zu erreichen. Die Abweichungen auf dem 
Wege „voran“ waren stets kleiner als auf dem Rückwege; auch waren sie 
im allgemeinen um so geringer, je kleiner die Geschwindigkeit der Bewe- 
gung war. Abweichungen nach rechts ergaben sich im allgemeinen häufiger 
als solche nach links. Daß auch bei Wiederholung des gleichen Versuchs 
Unterschiede in der Leistung zu verzeichnen waren, ist nicht weiter über- 
raschend, ebenso wenig, wie daß individuell bedingte Unterschiede in der 
Leistungsfähigkeit in Erscheinung traten. 


Kahn hat darauf hingewiesen, wie sich Bergführer behelfen, wenn sie 
sich über längere Strecken auf Schnee- oder Eisfeldern bewegen. Die 
Schwierigkeiten der optischen Orientierung werden natürlich in dem‘ 
Augenblicke sehr groß, wo Nebel oder ein Schneesturm die Sicht beneh- 
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men. Eine Kette von Menschen, die durch ein Seil miteinander verbunden 
sind, bewegt sich’ im Hochgebirge für gewöhnlich so, daß die Spitze von 
einem Bergführer eingenommen wird, der die Wegverhältnisse sehr genau 
kennt; am Schluß der Kette marschiert wieder ein Bergführer, der ununter- 
brochen durch Visieren über das lange Seil prüft, wie weit die erstrebte 
Richtung von dem Bergführer eingehalten wird. Fehler, die dabei von. 
ihm begangen werden, lassen sich dann mit Leichtigkeit „korrigieren“. 


Lund ermittelte auf einem Fußballplatz die Abweichungen, die begangen 
werden, wenn eine Strecke von 137 bzw. 274 m gradaus durchmessen 
werden soll. In 3542 Versuchen an 125 Studenten hat es sich ergeben, 
daß in der Mehrzahl Abweichungen nach rechts vorkommen. Die Art 
der Abweichungen war für ein und dieselbe Vp. konstant, d.h. der eine 
wich bei solchen Versuchen regelmäßig nach rechts, der andere regel- 
mäßig nach links ab. 


Interessant war auch das Benehmen der Vpn. beim Gang rückwärts. 
Es hat sich bei der überwiegenden Mehrzahl der Fälle gezeigt, daß Leute, 
die beim Gang vorwärts nach rechts abweichen, beim Gang rückwärts 
nach links abweichen und umgekehrt: Daß Leute, die beim Gang vor- 
wärts links abweichen, beim Gang rückwärts rechts vom Wege abkom- 
men. Ganz beträchtlich waren die Abweichungen, wenn die Vp. mit ge- 
schlossenen Augen die Strecke nicht nur vorwärts, sondern nach Kehrt- 
wendung auch rückwärts zu durchmessen hatte. 


In dem Augenblicke, wo alle Arten optischer Merkmale fehlen oder aus- 
geschaltet sind, befinden wir uns, wie schon M.H.Fischer 1? hervorgehoben 
hat, in einer außerordentlich schwierigen Lage. Wir benehmen uns dann 
ähnlich wie Blinde, denen man die Aufgabe erteilt hat, beim Gang eine 
bestimmte Richtung einzuschlagen. In der Wüste ähneln einander die 
Sandhügel außerordentlich; dasselbe ist in einer Steppe der Fall mit 
Rücksicht auf die Dürftigkeit der Vegetation. In der Tundra ergeben sich 
Schwierigkeiten deshalb, weil die einzelnen Büsche zum Verwechseln 
ähnlich sehen. Unter diesen Bedingungen hat man merkwürdige Gang- 
abweichungen festgestellt. An Stelle der gradlinigen Bahn wird eine 
Kreisbahn durchmessen, oft von einem Durchmesser von mehreren Kilo- 
metern, d. h., der Betreffende kehrt an die Ausgangsstelle zurück, ohne 
sich dessen bewußt zu werden, daß er eine Art von Kreisbahn durchmessen 
hat. Von solchen Kreisbewegungen wird nicht nur im wissenschaftlichen 
Schrifttum berichtet; solche Situationen wurden auch vielfach in der 
Dichtung verwertet. Nach Catlin!3 wurde von Indianerhäuptlingen über- 
einstimmend versichert, daß ein Mensch, der sich in der Prärie verirrt hat, 
nahezu immer Kreisbewegungen beim Gang beschreibt und zwar von 
oben gesehen vorzugsweise im entgegengesetzten Sinne des Uhrzeigers. 
Diese Tatsache wurde später auch von Darwin !* und Viguier !5 bestätigt, 
ebenso von Guldberg 16 und von Mach !". 

Guldberg hat Versuche an blinden und auch normalen Schülern an- 
gestellt. Die Aufgabe der Vp. bestand darin, mit verbundenen Augen 
gradaus zu gehen. Dabei ergaben sich nahezu stets beim Gang Kreisbe- 
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wegungen; der Radius des Kreises schwankte zwischen 6 und 100 m. Je 
schneller der Betreffende ging, um so kleiner war der Radius. 


Das sind die ersten wissenschaftlichen Beobachtungen über die eigen- 
artigen Kreisbewegungen. Hingewiesen sei auch noch auf einige dichte- 
rische Werke, in denen sie Berücksichtigung finden. So berichtet Sealsfield 18, 
wie sich ein junger Mensch in der Prärie von Texas verirrt und erst nach 
Tagen aus dem Gewirr von Sträuchern und Bäumen, die die Form von 
Inseln hatten, herausgekommen ist. Tolstoi erzählt in seinem Werk „Herr 
und Knecht“ über diese Kreisbewegungen im Schneegestöber, Maurus 
Jokay beschreibt ein ähnliches Geschehen auf der vereisten Donau in 
seinem Roman „Ein Goldmensch“. 


Die Kreisbewegungen wurden dann auf ihre Art etwas näher unter- 
sucht, vor allem wie weit sie im Sinne des Uhrzeigers (Abweichung nach 
rechts) oder im entgegengesetzten Sinne des Uhrzeigers (Abweichung 
nach links) statthaben. Nach Marschall 19 werden Kreise nach links, nach 
Budde 2° nach rechts beschrieben. Reh ?! gibt zu erwägen, ob nicht links- 
bzw. rechtshändige Menschen nach verschiedenen Richtungen abweichen. 
Hartmann ?? spricht von einer physiologischen bzw. biologischen Zirkular- 
bewegung. Er geht von dem Standpunkt aus, daß derartige Abweichungen 
etwas mit der ganzen Struktur des menschlichen und tierischen Körpers 
zu tun haben. Als Ursache für die Zirkularbewegungen führt 
Ogle 23 ein Überwiegen in der Kraft des einen Beines über das andere an, 
vor allem des rechten über das linke; damit steht er in Übereinstimmung 
mit der Ansicht von Marschall. Wenn das rechte Bein größere Bewegungen 
durchführt als das linke, muß nach links abgewichen werden. Dem steht » 
allerdings die Ansicht von Budde gegenüber. Ein Beschreiben der Kreise 
nach rechts begründet er damit, daß die Schrittweise des rechten Beines 
beim vorsichtigen „Vortasten“ eine Verkleinerung erfährt. Nach Guldberg 
beruht die Kreisbewegung auf einer funktionellen Asymmetrie der Be- 
wegungsorgane. Diese konnte auch in verschiedenen Fällen morphologisch 
nachgewiesen werden °*. Schaeffer ?® spricht von Spiralbewegungen bei 
Menschen und Tieren. Bei seinen Versuchen hat er die Erfahrung gemacht, 
daß der Gang bei Ausschluß der Augen in regelmäßigen Spiralen vor sich 
geht. Diese wiesen einen Durchmesser zwischen 36 und 6 m auf, wenn 
eine Strecke von 300 und mehr Schritt durchmessen werden sollte. Das- 
selbe sollte auch beim Schwimmen der Fall sein bzw. bei Autofahrern, 
wobei dem Fahrer die Richtung von einer Person angegeben wurde, die 
mit verbundenen Augen im Auto neben ihm saß. 


Wir kommen damit alles in allem zu dem Ergebnis, daß eine Voran- 
bewegung mit verbundenen oder geschlossenen oder auch mit sonst aus- 
geschalteten Augen (z.B. infolge Dunkelheit oder mangelnder Sicht bei 
Nebel) in gerader Richtung sehr große Schwierigkeiten verursacht. Jeden- 
falls wird die Bahn niemals gradlinig durchmessen, sowie die Strecke in 
ihrem Ausmaß eine bestimmte Größe übersteigt, die man im Durchschnitt 
zu 10 m angeben kann. 
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Mit der Frage einer morphologischen bzw. funktionellen Asymmetrie 
des menschlichen Körpers beschäftigt sich auch eine Arbeit von Abder- 
halden ?%. Es wurde von ihm geprüft, in welcher Weise von Menschen beim 
Aufsteigen Treppen benutzt werden, die ganz symmetrisch gebaut sind, von 
denen aber die eine rechts, die andere links vor dem Gebäude angeordnet 
ist. Es handelte sich um Versuche, die auf dem Zugang zum Hörsaal des 
Physiologischen Instituts der Universität Halle angestellt wurden. Die 
weitaus größere Anzahl der Studierenden benutzte bei völlig freigestellter 
Wahl unbewußt die rechte Treppe. Das Zahlenverhältnis betrug bei diesen 
Untersuchungen, die sich über längere Zeit (mehrere Semester) erstreckten, 
1690 :201. Mit dem Geschlecht hat dieser Unterschied im Verhalten nichts 


‚zu tun. Zu einem annähernd gleichen Zahlenverhältnis kam man auch 


bei Beobachtung anderer Personen als Studierender allein. Freilich hat 
es sich herausgestellt, daß diejenigen, die den linken Treppenaufgang 
benutzten, in der überwiegenden Mehrzahl der Fälle Linkshänder 
waren. 


Man hätte nun daran denken können, daß die Bevorzugung der rechten 
Treppe etwas mit der Gangvorschrift auf der Straße zu tun hat, indem 
ja bei uns und vielen anderen Ländern immer die rechte Straßenseite 
entsprechend der Gangrichtung benutzt werden soll. Es hat sich aber 
gezeigt, daß die Bevorzugung der rechten gegenüber der linken Treppe 
nichts mit solchen Vorschriften bzw. Gewohnheiten zu tun hat. Beim 
Herabsteigen war nämlich der Unterschied in der Benutzung der rechten 
gegenüber der linken Treppe nicht festzustellen. 


Nun liegen die Dinge bei der Benutzung von Treppen zu einem Hörsaal 
beim Auf- und Absteigen nicht ganz gleichartig. Im großen ganzen werden 
sich beim Aufsteigen nicht auf einmal größere Menschenmengen ansammeln, 
die Leute werden vielmehr einzeln oder zu kleineren Gruppen zusammen- 
geschlossen die Treppe benutzen. Beim Absteigen handelt es sich darum, 
daß der Hörsaal möglichst rasch entleert wird, daß also die Leute baldigst 
ins Freie gelangen. Dabei wird nur nach freiem Raum gesehen und irgend- 
welche Gewohnheiten finden kaum eine Berücksichtigung. Abderhalden 
hat auch einige Versuche über das Gehen im freien Gelände mit ver- 
bundenen Augen angestellt. Die Ergebnisse waren in diesem Falle nicht 
eindeutig. 

Sind schon gewisse Schwierigkeiten in bezug auf die Einhaltung der 
Richtung in Normallage des Kopfes festzustellen, so werden sie offenbar 
noch größer in dem Augenblicke, wo man den Kopf aus dieser Normal- 
lage herausbringt. Die Zahl der Untersuchungen, die bisher auf diesem 
Gebiet angestellt wurden, ist allerdings außerordentlich gering. Im 
wesentlichen kommt nur eine Abhandlung von Blumenthal ?’ in Betracht. 
Die Aufgabe, die er seinen 41 Vpn. erteilt hatte, bestand darin, bei ge- 
schlossenen Augen über eine längere Strecke gradaus vorwärts bzw. 
rückwärts zu gehen. Es geschah dies in Normalhaltung des Kopfes oder 
nach Rechts- und Linkswendung desselben bzw. bei Neigung zur rechten 
bzw. linken Schulter und endlich bei Beugung des Kopfes nach vorn 
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bzw. hinten. Auch in Normalhaltung des Kopfes sind Gangabweichungen 
zu verzeichnen. Wird der Kopf zur Seite gewendet, so findet beim Gehen 
in der Mehrzahl der Fälle eine Abweichung entgegengesetzt zur Seite der 
Wendung statt, in der Minderzahl zur Seite der Kopfwendung. Beim 
Rückwärtsgang liegen nach Blumenthals Beobachtung die Dinge umge- 
kehrt; wendet man den Kopf nach rechts, so wird nach rechts, wendet man 
ihn nach links, so wird nach links abgewichen. Bei Neigung des Kopfes 
zur rechten bzw. linken Schulter findet in der Mehrzahl der Fälle sowohl 
beim Vorwärts- als auch beim Rückwärtsgang eine Abweichung nach der 
gleichen Seite statt. Bei Beugung des Kopfes nach vorn bzw. hinten waren 
irgendwelche gesetzmäßigen Abweichungen nicht festzustellen. Offenbar 
erfährt der Gang eine Erschwerung in dem Augenblicke, wo man den 
Kopf aus der Normallage herausbringt. Das bisherige Untersuchungs- 
material ist aber als sehr dürftig zu bezeichnen und es erschien durchaus 
gerechtfertigt, neue Erfahrungen über den Gang gradaus zu sammeln, 
wenn der Kopf durch Drehung um eine seiner Hauptachsen aus der 
Normallage herausgebracht wird. 


Il Eigene Untersuchungen 


Auf den Gang mit verbundenen Augen muß sich jeder erst einstellen. 
Es verursacht ja ein ziemliches Mißbehagen, Gangbewegungen bei ge- 
schlossenen Augen durchzuführen; vor allem muß man dann die Gewähr 
besitzen, daß die Bahn völlig eben ist und keine Hindernisse aufweist, 
auch daß nicht etwa plötzlich Hindernisse in den Weg gelegt werden. Man 
lernt es aber mit der Zeit durch entsprechende Übung über eine längere 
Strecke ohne besondere innere Hemmung auch mit geschlossenen bzw. 
verbundenen Augen zu gehen. 


Die Versuche wurden an insgesamt 4 Personen in einem großen Raum 
von den Ausmaßen Längex Breite (16,78x 6,49 m) durchgeführt; der Boden 
war mit Linoleum ausgelegt. In dem Raum wurde eine Strecke von 12 m 
abgegrenzt und in Meter unterteilt. Als erstes wurde die Spurbreite 
ermittelt, worunter die Entfernung verstanden sein soll, in der die beiden 
Füße beim Gehen auf den Boden aufgesetzt werden. Diese Spurbreite ist 
nicht bei allen Leuten gleich, sie hängt von der Bildung des Beckens ab; 
sie schwankte bei meinen Vpn. zwischen 22 und 26 cm. Diese Spurbreite 
wurde durch Linien, die mit Kreide auf dem Boden gezogen waren, fest- 
gehalten. Bei den Gehversuchen selbst erfolgte die Markierung eines 
jeden Schrittes. Es geschah dies in der Weise, daß man um die Schuhe 
einen Mullstreifen befestigte, der Puder enthielt. Beim Aufsetzen auf den 
Boden hinterließ dann der Fuß jedesmal eine deutliche Spur. Jeder Schritt 
war so markiert. Die Marken wurden in ein entsprechendes Schema von 
Meter zu Meter eingetragen. So hatte man es vollständig in der Gewalt, 
die Art des Ganges über eine Strecke von 12 m messend zu’ verfolgen. 
Zur Durchführung des Versuches trat die Vp. in aufrechter Haltung in 
„Grundstellung“ der Beine vor die Nullmarke. Dabei stoßen die beiden 
Füße mit den Hacken zusammen und bilden nach vorn einen offenen 
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‘Winkel von ungefähr 30 bis 45°. Die Fußspitzen lagen dem Nullstrich 


an. Am Ende der 12 m-Bahn wurde von einem Gehilfen ein etwa 2 m 
langer Stab lotrecht aufgerichtet. Diesen hatte die Vp. zu fixieren, um 
einen Anhaltspunkt zu bekommen, in welcher Richtung sie voranzu- 
schreiten hatte. Jetzt wurden der Vp. die Augen verbunden, der Kopf 
in Normalhaltung gebracht und in dieser während der Durchführung des 
ganzen Versuches belassen. Irgendwelche Hilfsapparate fanden bei der 
Einstellung des Kopfes keine Verwendung mehr, nachdem man die 
Erfahrung gemacht hatte, daß dieses den Gang ungünstig beeinflußt. Daß 
kleine, unbeabsichtigte Schwankungen des Kopfes vorkommen, läßt sich 


nicht vermeiden, ist aber im großen ganzen für das Ergebnis völlig be- 
deutungslos. 


Die Vp. setzte sich auf den Befehl „Marsch“ in Bewegung. Nach Ab- 
schreiten der 12 m-Strecke wurde die Vp. aufgefangen; bis dahin hatte 
sie in der vorgeschriebenen Weise und Geschwindigkeit zu gehen. Infolge 
des Auffangens hatte sie ein Anstoßen an der Wand des Raumes nicht zu 
befürchten. Im allgemeinen mußten die Vpn. etwas weiter als 12 m gehen, 
damit eine Markierung der Schritte auf der 12 m-Bahn erfolgen konnte. 
Art und Schnelligkeit des Ganges waren völlig dem Belieben der Vp. 
überlassen. Sie benötigten zum Zurücklegen der genannten Strecke 
zwischen 6 bis 8 Sekunden; ihre mittlere Geschwindigkeit bewegte sich 
zwischen 2,0 und 1,5 m je Sekunde. 


Nach Beendigung des Versuches ging man an die Ausmessung der 
Spurbreite, der Schrittweite und der Schrittzahl heran. Unter Spurbreite 
soll die Entfernung der beiden Außenkanten des linken vom rechten 
Schuhs verstanden sein, unter Schrittweite die Länge der Strecke beim 
Gang zwischen dem Absatz des linken und rechten Beines; unter Schritt- 
zahl ist die Anzahl der durchgeführten Fußbewegungen auf der Strecke 
von 12 m zu verstehen. Es kamen nur einfache, nicht etwa Doppelschritte 
in Betracht. Alle diese Größen — Spurbreite, Schrittweite und Schritt- 
zahl — schwanken individuell; sie ändern sich im übrigen während des 
Ganges etwas und weisen auch Schwankungen im Zusammenhang mit 
der Versuchsgattung auf. 


Die Abweichungen von der gradlinigen Bahn wurden entweder in 
bezug auf den rechten oder in bezug auf den linken Fuß ermittelt, ganz 
an Hand der Fußspur. Das linke Bein kam in Frage, wenn eine Gang- 
abweichung nach rechts, das rechte, wenn eine Gangabweichung nach links 
vorkam; in Normalhaltung des Kopfes ändert sich die Spurbreite nur 
sehr wenig, das gleiche gilt auch für die Schrittweite; die Schrittzahl 
hing von der Vp. ab. Bei großen Personen war sie unter gleichen Bedin- 
gungen geringer als bei kleinen. Alle diese Größen weisen eine Ver- 
änderung in dem Augenblicke auf, wo es zu einer Änderung der Kopf- 
haltung kommt. Diese Änderungen sind aber verhältnismäßig gering, 
unabhängig davon, um welche Achse der Kopf gedreht wird. 


Auf einige Eigentümlichkeiten in dem Gang verschiedener Personen 
soll hier hingewiesen werden. Im Verlauf eines Versuches kann die Spur- 
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breite eine Verkleinerung, aber auch eine Vergrößerung erfahren. Im 
ersten Falle kann man von einem sogenannten eingeschnürten, 
im zweiten Falle von einem gespreizten Gang sprechen. Im ersten 
Falle nähern sich in einem gewissen Umfang die Fußspitzen einander, 
im zweiten gehen sie stark auseinander. Die sogenannte Schrittweite 
hängt von der Vp. ab, vor allem von deren Größe. Sie ist um so länger, 
je größer die Vp. ist. In bezug auf das Verhalten der Vpn. ist zu sagen, 
daß einzelne anfänglich außerordentlich unsicher waren und demgemäß 
schwankend dahinschritten. Durch Wiederholung der Versuche gewann die 
Sicherheit des Ganges bei geschlossenen bzw. verbundenen Augen; der 
Gang glich sich dann allmählich dem normalen an, so wie er bei offenen 
Augen erfolgt. Natürlich kann man nicht sagen, daß der Gang bei Ab- 
weichungen des Kopfes von der Normallage dem normalen völlig entsprach. 


Nunmehr sollen die Ergebnisse selbst besprochen werden und zwar 
gegliedert nach der Art des Versuches, je nachdem sich der Kopf in 
Normalhaltung befand oder aber aus dieser Normallage für einige Zeit 
herausgebracht wurde. Man spricht am besten von einer Primärlage des 
Kopfes und setzt dieser die sogenannten Sekundärlagen ?8 gegenüber. Bei 
Drehung des Kopfes um die vertikale (z-) Achse wird von einer Wen- 
dung gesprochen, die nach rechts bzw. links erfolgen kann. Das Ausmaß 
betrug im vorliegenden Versuch etwa 60°. Bei Drehung des Kopfes um 
die sagittalhorizontale (y-) Achse wird von einer Neigung des Kopfes 
zur rechten bzw. linken Schulter gesprochen. Das Ausmaß dieser Neigung 
betrug etwa 45°. Wird der Kopf um die frontalhorizontale (x-) Achse 
gedreht, so nennt man dies Beugung nach unten bzw. oben. Das Aus- 
maß betrug im allgemeinen nach beiden Richtungen 60°. Von jeder Ver- 
suchsgattung wurden 50 Versuche (5 Serien zu je 10 Versuchen) durch- 
geführt. 


Nach Abschluß eines jeden Versuchs erfolgte die genaue Ausmessung 
der Abweichungen. Erfolgten sie, von der Vp. aus gesehen, nach rechts, 
so wurden die Werte mit einem Plus-, erfolgten sie nach links, mit 
einem Minuszeichen versehen. Im allgemeinen waren die Ab- 
weichungen gleichsinnig, d.h. sie erfolgten bei Wiederholung 
des gleichen Versuches in der gleichen Richtung. Auch wichen die Werte, 
die bei verschiedenen Versuchen ermittelt wurden, zahlenmäßig nicht sehr 
stark voneinander ab, so daß man mit aller Berechtigung einen Mittelwert 
bestimmen konnte. Waren die Abweichungen — wie dies allerdings nur 
selten vorkam — ungleichsinnig, so wurden diejenigen mit dem Plus- und 
diejenigen mit dem Minuszeichen für sich gesondert zusammengezählt 
und aus den beiden dann ein Mittelwert gebildet. Es ergab sich stets eine 
gewisse Streuung in den Werten. Die maximalen bzw. minimalen Aus- 
schläge nach einer Richtung, die als Abweichungen von der geraden Bahn 
in Frage kamen, wurden eigens ermittelt. An Hand dieser Werte kann 
man sich auch ein Bild machen, wie sich die einzelnen Vpn. bei den Ver- 
suchen benahmen und mit welcher Sicherheit sie arbeiteten. 
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A. Gang gradaus in Normalhaltung des Kopfes 


Unter diesen Bedingungen wurden, selbst bei häufiger Wiederholung 
des gleichen Versuches, nur sehr geringe Abweichungen festgestellt. Die 
Schwankungen sind selır wenig ausgeprägt, meist waren es im Mittel aus 
je 10 Versuchen Abweichungen von minimal + 3 bis maximal + 21 cm, 
die auf der graden Bahn am Ende der Strecke festgestellt wurden, ganz 
selten kam es vor, daß eine kleine Abweichung nach links zu verzeichnen 
war. Dai3 sich hierbei individueil bedingte Unterschiede in den Leistungen 
ergaben, ist nicht weiter überraschend. Es gab Vpn., die nach entsprechen- 
der Einübung die Wegstrecke mit großer Sicherheit nahezu gradlinig 
zurücklegten, während bei anderen stets gewisse Abweichungen von der 
graden Bahn festzustellen waren. Die größten bzw. kleinsten Abwei- 
chungen bei den verschiedenen Versuchsserien sind für 2 Vpn. in Tabelle 1 
zusammengestellt. Aus ihr bekommt man eine gewisse Vorstellung, mit 
welcher Sicherheit der Gang gradaus vor sich ging. 


Tabelle 1 
Mittlere Gangabweichungen beim Zurücklegen einer Strecke von 12 m in 
Primärlage des Kopfes für 2 Versuchspersonen (Vp.) in cm. Die ein- 
getragenen Zahlen sind das Mittel aus jeweils 10 Versuchen. Mit den römischen 
Zahlen sind die Versuchsserien (V. S.) markiert. 


Vers} VD Vp.2 
I Ar 8 +19 
TAI 9 u) 
III +9 ap Al 
IV —6 — 6 
V + 38 Si all 


B. Gang vorwärts bei Wendung des Kopfes nach rechts bzw. links 


Anders als in Primärlage des Kopfes spielen sich die Dinge ab, wenn 
man den Kopf zur Seite wendet. In erster Linie ist darauf hinzuweisen, 
daß infolge des Herausbringens des Kopfes aus der Normallage nicht un- 
beträchtliche Schwierigkeiten für den Gang erwachsen. Die Vp. fühlt sich 
nach einer bestimmten Richtung gezogen, die der Kopfwendung ent- 
spricht, von der sie aber merkt, daß sie nicht die richtige ist, der vorge- 
zeichneten also nicht entspricht. Sie kann sich aber diesem „Zug“ nicht 
entziehen. Je mehr sie diesem Drang folgt, um so besser stimmen die 
Versuchsergebnisse untereinander überein. In dem Augenblick, wo die 
Vp. an die falsche Richtung denkt, die sie unter Umständen einschlägt, 
um so mehr wird darauf hinausgearbeitet, diesen Fehler zu „korrigieren“. 
Das aber kann niemals in richtiger Weise geschehen. Infolgedessen ergeben 
sich dann ganz gegen den Willen der Vp. Abweichungen, die von Versuch 
zu Versuch schwanken. Es ist ja ohne weiteres klar, daß eine wirkliche 
Korrektion von der Vp. niemals durchgeführt werden kann. Sie hat dafür 
gar keinen Anhaltspunkt, jedenfalls nicht auf die Dauer. Deswegen 
wurden die Vpn. bedeutet, sich vorzugsweise von dem inneren Drang 
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leiten zu lassen und nicht etwa darauf zu achten, daß die Füße fehlerhaft 
aufgesetzt werden und daß infolgedessen eine Abweichung vom grad- 
linigen Gang zustande kommt. 

Die bei diesen Versuchen gefundenen mittleren Abweichungen sind 
für 2 Vpn. bei Wendung des Kopfes nach rechts bzw. links zusammen- 
gestellt. Aus den Zahlenwerten der Tabelle 2 geht hervor, daß die mitt- 
leren Abweichungen gewissen individuell bedingten Schwankungen unter- 


Tabelle 2 


Mittlere Gangabweichung beim Zurücklegen einer Strecke von 12 m bei 
Seitenwendung des Kopfes nach rechts bzw. links (r bzw. 1) für 
zwei Versuchspersonen (Vp.) in cm. Die eingetragenen Zahlen sind das Mittel 
aus jeweils 10 Versuchen. Mit den römischen Zahlen sind die Versuchsserien 
(V. S.) markiert. 


vs Vp.1 Vp. 2 
r 1 ;e 1 
I + 190 — 66 22155 — 140 
II + 174 — 38 + 189 — 133 
III 12197 — 80 + 144 — 146 
IV + 148 — 113 Sr, 08) — 86 
V 2159 — 113 2165 — 148 


links: 


Abb. i. Gang bei Wendung des Kopfes nach 

rechts bei Vp. 1. Die Bahn des rechten 

Fußes ist ausgezogen, die des linken Fußes 

gestrichelt. Der Pfeil deutet die Richtung der 
Bewegung an. 


rechts: 


Abb. 2. Gang bei Wendung des Kopfes nach 

links bei Vp. 1. Die Bahn des rechten Fußes 

ist ausgezogen, die des linken Fußes ge- 

\ strichelt. Der Pfeil deutet die Richtung der 
Bewegung an. 


d 
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worfen sind, daß sie aber auch in einem gewissen Umfang von Versuchs- 
serie zu Versuchsserie wechseln. Im großen ganzen ergibt sich aber eine 
Übereinstimmung insofern, als die in der Tabelle 2 zusammengestellten 
Werte bei einer Rechtswendung des Kopfes mit einem Plus- bei einer 
Linkswendung des Kopfes mit einem Minuszeichen versehen sind, s. auch 
Abbn. 1 und 2. Das besagt, daß bei Wendung des Kopfes nach rechts 
nach rechts, bei einer Wendung des Kopfes nach links nach links abge- 
wichen wird. 


Natürlich handelt es sich darin nicht etwa um ein ganz starres System; 
man hatte vielmehr die Beobachtung gemacht, daß sich manche Vpn. der 
Versuchung, eine gewisse Korrektion beim Gang vorzunehmen, nicht ent- 
ziehen können. Daraufhin kommt es aber sofort zu Abweichungen, die 
im Vorzeichen schwanken. Ausdrücklich muß darauf hingewiesen werden, 
daß die Gangabweichungen bei Kopfwendung nach rechts rechts, bei 
Kopfwendung nach links links festzustellen sind, wenn sich die Vp. völlig 
ihrer „inneren Stimme“ überläßt. Man kann es aber sehr gut verstehen, 
daß beim Arbeiten mit zahlreichen Vpn., wie dies Blumenthal getan hat, 
beim Anstellen des gleichen Versuchs im Vorzeichen schwankende Werte 
herauskommen. Es geschieht dann gar nicht selten, daß die Vp. nicht nur 
nach der gleichen Seite, sondern auch nach der entgegengesetzten abweicht. 
Sie merkt anfänglich ganz genau, daß sie Schritte macht, die sie von dem 
erstrebten Ziel abbringen müssen, nämlich jenen Punkt zu erreichen, der 
gradaus vorn liegt. Das veranlaßt sie nolens volens, den Fehler gutzu- 
machen. Es geschieht dies mit Hilfe von Bewegungen, die nicht geeignet 
sind, den gewünschten Erfolg herbeizuführen; wohl aber werden dann 
durch diese Bestrebungen die Versuchsergebnisse nicht günstig, sondern 
ungünstig beeinflußt. 


Auf Grund der vorliegenden Versuche kommen wir zu dem Ergebnis, 
daß bei Kopfwendung nach rechts im allgemeinen rechts, bei Kopfwendung 
nach links im allgemeinen links abgewichen wird.* Es setzt dies allerdings 
voraus, daß sich die Vp. vollständig auf ihre „innere Stimme“ verläßt 
und das Resultat nicht durch unzweckmäßiges „Korrigieren“ zu beein- 
flussen trachtet. Infolge der Kopfwendung zur Seite beschreibt die Vp. 
Kreise; freilich müßte sie dazu in der Lage sein, den Versuch durchzu- 
halten. Jedenfalls würde sie unter diesen Bedingungen zum Ausgangs- 
punkt der Bewegung zurückkehren. Dies hat man im Freien sehr oft 
beobachtet, ohne daß eine allfällige Seitenwendung des Kopfes Berück- 
sichtigung gefunden hätte. Der Durchmesser dieser Kreise betrug, soweit 
die größten Abweichungen Berücksichtigung finden, zwischen 85 und 
185 m. Bei Kopfwendung nach rechts war dieser Durchmesser zwi- 
schen 85 und 104 m etwas kleiner als bei Kopfwendung nach links mit 


120 bis 185 m. 
* Durch Einstellung des Kopfes in einer bestimmten Richtung vermittels 


der Zügel weisen wir ja auch Pferden den Weg. Wird an dem rechten Zügel 
gezogen, so geht das Pferd nach rechts, wird an dem linken gezogen, nach links. 


295 
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C. Gang vorwärts bei Neigung des Kopfes zur rechten bzw. linken Schulter 


Bevor auf Einzelheiten eingegangen wird, muß etwas über die „Empfin- 
dungen und Wahrnehmungen“ gesagt werden, die beim Gang in einer 
derartigen Kopfhaltung nach Ausschluß der Augen erlebt werden. Sämt- 
liche Vpn. unterstanden dem Eindruck, als ob sie infolge der Kopfneigung 
nach der Seite überkippen und damit umfallen würden, bei Kopfneigung 
zur rechten Schulter, also nach der rechten, bei Kopfneigung zur linken 
Schulter nach der linken. Das Ausmaß der Neigung des Kopfes zur 
Schulter betrug in beiden Fällen etwa 45°. 


Unter diesen Bedingungen gestaltet sich der Gang außerordentlich 
schwierig. Man glaubt auf einer schrägen Bahn zu laufen, untersteht 
also dem Eindruck, als ob man mit der ganzen Körperachse zur Seite 
gedreht wäre. Offenbar wird infolge der Lageänderung des Kopfes die 
Gesamtlage des Körpers falsch beurteilt. Man berücksichtigt nicht, 
daß allein der Kopf geneigt wurde, daß dagegen Körper und Beine 
sich im großen ganzen in unveränderter Lage gegenüber der Norm be- 
finden. Dazu kommen noch Schwerewahrnehmungen in dem Sinne, daß 
bei Neigung des Kopfes zur rechten Schulter die rechte, bei Neigung des 
Kopfes zur linken Schulter die linke Körperseite gewichtsmäßig schwerer 
erscheint. Die scheinbar schwerere Körperhälfte erscheint dann auch etwas 
verkürzt. Es ist das Bein, das sich auf der Seite der Kopfneigung befindet, 
das etwas kürzer erscheint als das andere Bein; auch tritt man mit 
diesem Bein in irgendeiner Weise etwas schwerer auf als mit dem anderen. 
Bei Neigung des Kopfes zur rechten Schulter erscheint im übrigen die 
linke Gesichtshälfte etwas größer als die rechte, bei Neigung des Kopfes 
zur linken Schulter war das entgegengesetzte der Fall. Es sind dies 
Beobachtungen, die sich mit den Erfahrungen von v. Skramlik 2? bzw. 
Herbst ?" decken. Unter diesen Bedingungen ist es nicht befremdlich, daß 
Gangabweichungen zur Seite vorkommen. Wie aus den Zahlenwerten 
der Tabelle 3 sowie den Abb. 3 und 4 hervorgeht, wurde von meinen Vpn. 
bei Neigung des Kopfes zur rechten Schulter ausnahmslos nach rechts, 


Tabelle 3 


Mittlere Gangabweichung beim Zurücklegen einer Strecke von 12 m bei 
Neigung des Kopfes zur rechten bzw. linken Schulter (rS bzw. 1S) für zwei 
Versuchspersonen (Vp.) in cm. Die eingetragenen Zahlen sind das Mittel aus 
jeweils 10 Versuchen. Mit den römischen Zahlen sind die Versuchsserien 
(V. S.) markiert. 


VES: Vps OR 2 
rS 1S rS 1S 
I 7 146 — 147 22108 — 154 
ii 25191 — 114 + 141 — OR 
1uRL + 160 — 137 + 122 53 
IV + 323 — 250 + 246 0 
V 7 286 — 229 H 295 — 290 
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bei Neigung des Kopfes zur linken Schulter ausnahmslos nach links ab- 
gewichen. 

Sämtliche Vpn. verhielten sich in diesem Falle durchaus gleichartig: 
Vielfach entsprechen sich in der Größe die Abweichungen bei Neigung 
des Kopfes zur rechten wie zur linken Schulter. Daß individuell bedingte 
Schwankungen in den Werten vorkommen, ist nicht weiter überraschend, 
ebenso wenig, daß auch bei der gleichen Vp. in verschiedenen Versuchs- 
serien verschieden große Werte gefunden wurden. Bei Vp. 1 schwankten 
diese Werte bei Neigung des Kopfes zur rechten Schulter zwischen + 146 
und + 323, bei Neigung des Kopfes zur linken Schulter zwischen — 114 
und — 250 cm; die übrigen Vpn. wiesen eine annähernd gleichartige 
Streuung der Werte auf. 


mn 


links: 

Abb. 3. Gang bei Neigung des 

Kopfes zur rechten Schulter bei 
Vp. 2. Die Bahn des rechten Fußes 
ist ausgezogen, die des linken Fu- 

Bes gestrichelt. Der Pfeil deutet 
die Richtung der Bewegung an. 


rechts: 

Abb. 4. Gang bei Neigung des 

Kopfes zur linken Schulter bei 
Vp. 2. Die Bahn des rechten Fußes 
ist ausgezogen, die des linken Fu- 

Bes gestrichelt. Der Pfeil deutet 
die Richtung der Bewegung an. 


Auch in diesem Falle werden genauso wie bei Wendung des Kopfes zur 
Seite beim Gang Kreise beschrieben. Es setzt dies allerdings voraus, 
daß sich die Vpn., auch nach Erreichen des Endziels, das bei 12 m lag, 
längere Zeit weiter bewegen und die Gefahren auf sich nehmen, die sich 
bei solchen Versuchen leicht ergeben, indem sie z.B. nach der Seite stür- 
zen. Der Durchmesser dieser Kreise bewegte sich bei Neigung des Kopfes 
zur rechten Schulter zwischen 45 und 74, bei Neigung des Kopfes zur 
linken Schulter zwischen 51 und 82 m. 
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D. Gang vorwärts bei Beugung des Kopfes nach vorn bzw. hinten 


Schreitet man mit zur Brust gebeugtem Kopf voran, so unterliegt man 
der eigenartigen Empfindung, als ob man nicht auf ebener, sondern auf 
schiefer Bahn dahinschreiten würde, die nach vorn abfällt. Diese 
„Empfindung“ kann sogar so unangenehm werden, daß man den Eindruck 
erlebt, als ob man nach vorn überfallen würde. Umgekehrt liegen die 
Dinge, wenn man mit erhobenem, nach hinten gebeugtem Kopf dahingeht. 
Auch in diesem Falle hat man nicht den Eindruck, als ob man auf einer 
Ebene wandeln würde, vielmehr auf einer schiefen Bahn, die nach vorn 
aufsteigt. 

Die Abweichungen, die bei diesen Versuchen festgestellt wurden. sind 
sowohl für den Gang bei nach vorn wie nach hinten gebeugtem Kopf für 
2 Vpn. in Tabelle 4 zusammengestellt, vgl. auch die Abb. 5 und 6. Vp. 1 


Tabelle 4 


Mittlere Gangabweichung beim Zurücklegen einer Strecke von 12 m bei 
Beugung des Kopfes nach vorn bzw. hinten (v bzw. h) für zwei Ver- 
suchspersonen (Vp.) in cm. Die eingetragenen Zahlen sind das Mittel aus 
jeweils 10 Versuchen. Mit römischen Zahlen sind die Versuchsserien (V. S.) 
markiert. 


NVES pl Vp.2 
v h v h 
I ol ir la 250 ze 16 
II +42 187 rat + 45 
III = 4 + 63 +14 +5 
IV 12.23 + 105 ar ® — 9 
V +39 a Bl — 3 — 19 


wich bei solchen Gangbewegungen nach rechts ab, wenn man den Mittel- 
wert aus verschiedenen Versuchen berücksichtigt. Die Werte schwankten 
in ihrem Ausmaß. Sie sind aber, wenigstens vielfach, sehr klein gewesen, 
besonders bei einer Beugung des Kopfes nach vorn (Werte zwischen + 4 
und +5 cm). Bei Beugung des Kopfes nach hinten schwankten die Ab- 
weichungen im Mittel zwischen + 31 und + 157 cm. Bei manchen Vpn. 
kamen Abweichungen vorzugsweise nach rechts vor, unabhängig davon, 
ob der Kopf nach vorn oder nach hinten gebeugt wurde. 

Eigentlich sollten unter diesen Bedingungen keine Abweichungen zur 
Seite festzustellen sein, da ja die beiden Kopfhälften in bezug auf die 
Medianebene des Körpers symmetrisch gelagert sind; wenn sie vorkom- 
men, so hängt dies offenbar damit zusammen, daß die Unsicherheit des 
Ganges in dem Augenblicke sehr groß ist, wo man den Kopf aus der ge- 
wohnten Normallage herausbringt. Man kann ja nicht erwarten, daß sich 
die Vpn. während dieser Art des Ganges genauso sicher verhalten wie in 
normaler Kopfhaltung. 
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links: ; 

Abb. 5. Gang bei Beugung des Kopfes nach vorn 

bei Vp. 2. Die Bahn des rechten Fußes ist aus- 

gezogen, die des linken Fußes gestrichelt. Der 
Pfeil deutet die Richtung der Bewegung an. 


rechts: 


Abb. 6. Gang bei Beugung des Kopfes nach hinten 

bei Vp. 2. Die Bahn des rechten Fußes ist aus- 

gezogen, die des linken Fußes gestrichelt. Der 
Pfeil deutet die Richtung der Bewegung an. 


Aus allen Versuchen geht es unzweideutig hervor, daß bei Durchfüh- 
rung des Ganges in einer bestimmten Richtung und bei strengem Einhal- 
ten dieser Richtung die Augen ausschlaggebend sind. Gewiß ist man nach 
Ausschaltung der Augen noch nicht ganz hilflos; die Schwierigkeiten des 
Ganges steigern sich aber in einem solchen Falle ganz erheblich. Wir sind 
aber dauernd auf eine bestimmte Lagerung des Kopfes eingestellt. Ändert 
man diese, so ergibt sich daraus sofort auch eine Änderung in der Be- 
nutzung der Gliedmaßen. Es wirkt sich dies, wie zahlreiche Untersuchun- 
gen aus neuerer Zeit gezeigt haben, in einer ganz eigenartigen Weise aus. 
Es sei hier auf die Befunde von Bennemann ?! und auch von Herbst hin- 
gewiesen. Bei den Versuchen von Bennemann hat es sich ergeben, daß 
jede Änderung der Kopflage zumeist zu einer gleichsinnigen Änderung 
in der Gliedmaßenstellung und in der Beurteilung der Gliedmaßenlage 
führt. Ähnliches ergab sich auch bei den Beobachtungen von Herbst. Sie 
beschrieb die eigenartigen scheinbaren Lageänderungen der Körperöff- 
nungen, die nach einer Änderung der Kopflage zu verzeichnen sind. Viele 
meiner Beobachtungen und Befunde decken sich mit den Angaben von 
Herbst bzw. sie sind zu ihnen in Analogie zu setzen. 
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Zusammenfassung 


Es wurde die Sicherheit des Ganges auf ebener Bahn geprüft, wenn die 
Augen ausgeschaltet sind. Es geschah dies in Normalhaltung des Kopfes bzw. 
in einer gegenüber der Norm veränderten Kopflage. Der Kopf kann ja aus der 
Primärlage ohne Schwierigkeiten in eine der sechs Sekundärlagen übergeführt 
werden (Wendung des Kopfes nach rechts bzw. links, Neigung des Kopfes 
zur rechten bzw. linken Schulter. Beugung des Kopfes nach vorn bzw. hinten). 
Die Versuche fanden auf einer Strecke von 12m statt, von Meter zu Meter 
wurde die Lage der Fußsohlen markiert und messend verfolgt. 

Es hat sich dabei ergeben. daß schon in Normallage des Kopfes gewisse Gang- 
abweichungen vorkommen. Diese Abweichungen haben allerdings ein sehr 
kleines Ausmaß und erfolgen zumeist nach rechts. Es gibt allerdings auch 
Personen, die auch nach Ausschluß der Augen sehr sicher über die genannte 
Strecke hinwesschreiten; freilich gehört dazu eine ausreichende Übung. An- 
fänglich sind für jeden die Schwierigkeiten des Ganges nach Ausschluß der 
Augen sehr groß; die Vpn. fühlen sich außerordentlich unsicher. 

Bei Wendung des Kopfes nach rechts bzw. links wird im allgemeinen 
nach der Seite der Kopfwendung abgewichen. Es würden also Kreise beschrie- 
ben werden, wenn eine solche Bewegung auf die Dauer durchzuführen wäre. 
Bei Wendung des Kopfes nach rechts ist der Durchmesser eines solchen Kreises 
etwas kleiner als bei Wendung des Kopfes nach links. 

Bei Neigung des Kopfes zur rechten bzw. linken Schulter kommen ganz 
ausgeprägte Gangabweichungen vor. Im ersten Falle wird ausnahmslos nach 
rechts, im zweiten ausnahmslos nach links abgewichen. Bei Neigung des Kopfes 
zur rechten Schulter hat der Kreis. der unter diesen Bedingungen beschrieben 
wird, einen etwas kleineren Durchmesser als bei Neigung des Kopfes zur linken 
Schulter. In beiden Fällen sind aber die Durchmesser viel kleiner als bei 
Wendung des Kopfes zur Seite. 

Bei Beugunzs des Kopfes nach vorn bzw. hinten sind die Gangabwel- 
chungen von der Graden verhältnismäßig gering. Die Vpn. unterliegen dem 
Eindruck, als ob sie sich unter diesen Bedingungen nicht auf einer ebenen 
Bahn bewegen. sondern auf einer schräggestellten, die bei Beugungs des Kopfes 
nach vorn abfällt, während sie nach vorn aufsteigt, wenn der Kopf rückwärts 
gebeugt wird. 


Summary 
The behaviour of the gait of persons walking on a plane way with closed 
eyes has been investigated when their head was in the normal or in one of the 
six extreme secundary positions. Rotating the head in direction to the risht 
or the left shoulder results regularly in deviations from the direction of walk- 
ing to this side to which the head has been rotated or inclined. 


Resume 


On Etudie la marche sur un chemin plat, les yeux ferm6s avec une position 
normale de la tete et dans une des 6 positions secondaires exträmes. Quand le 
sujet tourne la töte vers la droite ou vers l’epaule gauche on remarque une 
deviation de la marche du cöt& correspondant. 
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Untersuehungen über den Einfluß der Reaktionszeit 
auf die gezielte menschliche Handbewegung* 


Von G. Vossius und G. Poklekowski 


Mit 5 Abbildungen 


Eingegangen am 29. Juli 1957 


Die Laufzeit in einem Regelsystem ist die Zeit, die verstreicht, bis die 
Regelgröße einer Änderung der Eingangsgröße des Reglers folgt. Beim 
Vergleich der gezielten menschlichen Willkürbewegung mit einem in der 
Technik bekannten Regelvorgang liegt es deshalb nahe, die nach der Reiz- 
auslösung (z.B. Startsignal) verstreichende sogenannte Reaktionszeit als 
Laufzeit des menschlichen Bewegungsreglers zu werten. Mayne? fand 
jedoch schon, daß der menschliche Bewegungsregler aus einem sogenann- 
ten inneren Regelkreis, dessen Rezeptoren mit der Tiefensensibilität iden- 
tisch sind, und einem äußeren Regelkreis, dessen Fühler die Augen sind, 
besteht. Küpfmüller und Poklekowski! verglichen die gezielte Handbe- 
wegung mit einem idealen linearen Integralregler (idealer I-Regler) und 
kamen auf Grund ihrer Untersuchungen zu demselben Ergebnis, daß die 
menschliche Bewegungsregelung einem nichtlinearen Regler entspricht, 
der in einen äußeren und inneren Regelkreis aufgeteilt werden kann. Der 
Vergleich des sogenannten inneren Regelkreises mit einem idealen I-Reg- 
ler ist jedoch möglich. 

In der ersten Phase des Bewegungsablaufes wird immer der innere 
Regelkreis eingesetzt, der eine wesentlich kürzere Laufzeit besitzt als der 
äußere und eine schnelle, grobe Annäherung an das Ziel ermöglicht, 
während zum genauen Treffen des Zieles in der zweiten (End-)Phase die 
Regelung mit Hilfe des Auges abläuft. Da die Laufzeit des inneren Regel- 
kreises (ca. 30 ms) wesentlich kürzer als die sogenannte Reaktionszeit (im 
folgenden immer Abhebezeit genannt, wenn sich ein Bewegungsvorgang 
anschließt) am Anfang der Bewegung (ca. 120...200 ms) ist, kann letztere 
nicht die Charakteristika einer Laufzeit für die menschliche Bewegungs- 


* Herrn Prof. Dr.-Ing. E.h. K. Küpfmüller zum 60. Geburtstag gewidmet. 


Reaktionszeit bei gezielter Handbewegung 459 


regelung besitzen, wie man es bei einer ersten Betrachtung leicht anneh- 
men könnte. Es wurde deshalb von uns untersucht, ob die Abhebezeit 
für den Ablauf der menschlichen Bewegung irgend eine Bedeutung hat. 


Methodik 


Von uns wurde dieselbe Versuchsanordnung benutzt, die bereits früher von 
Küpfmüller und Poklekowski beschrieben worden ist!. Die Reizauslösung er- 
folgte einmal mit einer Signalglimmlampe als optischem Reiz, zum anderen 
mit einem 1000 Hz-Ton als akustischem Reiz. Neben den Versuchen zum Treffen 
des Zieles wurden die einfachen Reaktionszeiten ermittelt, die zum alleinigen 
Abheben der Griffelspitze ohne anschließende Bewegung erforderlich waren. 


1. Zur Ermittlung des Bewegungsablaufes wurde während der 
Bewegung die Griffelspitze stroboskopisch angeleuchtet und dabei photo- 
graphiert. Sie erscheint auf einer solchen Aufnahme mehrmals in verschie- 
denen Phasen der Bewegung abgebildet (Abb. 1). Jeder Abbildung entspricht 
ein bestimmter Ort und dazugehöriger Zeitpunkt des Bewegungsablaufes. 
Aus der bekannten Blitzfrequenz und den aus der Aufnahme zu entnehmen- 
den Wegabschnitten läßt sich die gesuchte Weg-Zeit-Kurve des Vorganges 
finden. Bei jedem Versuch wurde außerdem die Abhebezeit und die Gesamt- 
dauer des Vorgangs vom Startsignal an gemessen. 


Abb. 1. Beispiel eines stroboskopisch aufgenommenen Bewegungsvorganges. Blitzabstand 
50 ms. 


Die Untersuchungen wurden mit 7 Vpn (Studenten, 21 bis 27 Jahre) durch- 
geführt. Jede Vp legte nach längerer Übung 2 Versuchsserien ab, eine mit 
optischem und eine mit akustischem Startsignal. Zu jeder Serie gehörten 
10 einzelne Versuche, die die Vp unter gleichen Bedingungen nacheinander 
durchführte. Der Zieldurchmesser betrug bei diesen Versuchen d = 2 mm 
und der Zielabstand a = 100 mm. 


2. Die sich über einen längeren Zeitraum erstreckenden Versuche mit Ziel- 
durchmessern d=1lmm und 2mm und variablen Zielabständen von a = 25, 
50, 75, 100, 125, 150, 175 und 200 mm wurden von 3 Vpn durchgeführt. Hier 
war die Reizauslösung immer akustisch. Gemessen wurde bei jedem Versuch: 


a) Die Zeit vom Beginn des Startsignals bis zum Abheben des Griffels vom 
Startkontakt. Diese Zeit wird hier als Abhebezeit bezeichnet, an die 
anschließend noch die Bewegung zum Ziel folgt, im Gegensatz zu der 
reinen Reaktionszeit, mit der nur die Reaktion auf Licht- oder Ton- 
zeichen gemessen wurde, ohne eine nachfolgend auszuführende Be- 
wegungsaufgabe. Im einen Fall war also die Aufmerksamkeit der VP 
hauptsächlich auf die auszuführende Bewegung konzentriert, im anderen 
Fall auf das schnellstmögliche Reagieren auf ein Startzeichen. 


460 G.Vossius und G. Poklekowski 


b) Die Zeit vom Beginn des Startsignals bis zum Treffen des Zielkontaktes 
(die Einstellzeit), d. h. die für den Gesamtvorgang benötigte Zeit. Durch 
Subtraktion der Abhebezeit von dieser Gesamtzeit erhält man die für die 
Bewegung vom Start zum Ziel benötigte Zeit, die sogenannte Wegze le 


Bei jedem Zielabstand wurden 10 Versuche hintereinander ausgeführt, dann 
wurde zum nächsten Zielabstand übergegangen. An jedem Tage wurde eine 
Versuchsserie vom kleinsten bis zum größten Abstand ansteigend abgelegt. 
Die ersten 5 Versuchsserien mit dem 1 mm Zielkontakt dienten zur Einge- 
wöhnung und wurden nicht gewertet. 


Versuche 


1. Registrierung und Auswertung der Einzelversuche zur Ermittlung 
des Bewegungsablaufes erfolgten in der oben angedeuteten Weise. Zuletzt 
wurde aus den gefundenen 10 Kurven und den gemessenen Abhebezeiten 
eine mittlere Weg-Zeit-Kurve errechnet. Diese ist das Ergebnis einer Ver- 
suchsserie. 


0 100 200 5300 400 500 ms 100 200 300 400 500 ms 
Abb. 2 Abb. 3 


Abb. 2 und 3.: Weg-Zeit-Kurven für den Verlauf der Handbewegung je einer Versuchs- 
person bei optischem und akustischem Startsignal. Dabei ist der Weg S in Prozent der 
bei der Bewegung insgesamt zurückgelegten Wegstrecke aufgetragen. Es bedeuten: (x) = 
Meßpunkte des Bewegungsverlaufes bei optischem Startsignal. (0) = Meßpunkte des Be- 
wegungsverlaufes bei akustischem Startsignal. tw = Wegzeit. tn = Abhebezeit bei opti- 
schem Startsignal (Lichtzeichen). tr = Abhebezeit bei akustischem Startsignal (Tonzeichen). 


Abb. 2 und 3 stellen diese mittlere Weg-Zeit-Kurve von je einer Vp dar. 
Durch Kreuze (x) gekennzeichnet ist dabei in beiden Fällen der Verlauf 
des von der Griffelspitze zurückgelegten Weges als Funktion der Zeit bei 
optischem Startsignal. Die Angabe des Weges erfolgt in Prozent der ge- 
samten zurückgelegten Strecke. Durch (0) gekennzeichnet sind dagegen die 
Punkte, die zu der mittleren Wegkurve bei akustisch gegebenem Start- 
signal gehören. 

Man erkennt, daß die Punkte beider Messungen nur sehr wenig um die 
gezeichnete Kurve streuen. Obwohl also die Abhebezeiten der akustisch 
ausgelösten Bewegung im Mittel bis zu 35 ms kürzer sind als die der 
optisch ausgelösten Bewegung, unterscheiden sich die beiden dazugehöri- 
gen Bewegungsabläufe und die gesamte Wegzeit praktisch nicht, Die Er- 
gebnisse wurden in Versuchen mit weiteren 5 Vpn bestätigt. Dabei lagen 
die Differenzen der Abhebezeiten zwischen 2 und 40 ms, bei stets größeren 
Werten für die Abhebezeit bei Lichtsignal (Tabelle 1). Die von allen 
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7 Vpn gefundenen Mittelwerte der relativen Abhebe- und Wegzeitdiffe- 
renzen zeigen zusammenfassend, daß die Abhebezeit bei akustischem Start- 
signal rd. 9°/ kürzer als bei optischem Startsignal ist. Die Wegzeitunter- 
schiede von — 1,2 %/ sind dagegen gering; das negative Vorzeichen besagt 
dabei, daß die Wegzeit bei akustischem Startsignal sogar die längere ist. 


Tabelle 1 
Abhebe- und Wegzeiten von 7 Vpn bei optischem und akustischem Startsignal 
VPE NET, c de 1 Eee 


Abhebezeit b. opti- 
schem Startsignal t, 201 2415 160 194 167 ılzal 193 185,9 ms 


Abhebezeit b. akusti- 
schem Startsignal tr 159 208 140 178 156 169 178 169,7 ms 


29, Zu 208 cu 20 Yan alc. ins 
(r—tr) " 1004, 209° 33125 830661 Tu aT 


Wegzeit b. opti- 
schem Startsignal ty; 453 438 381 400 403 392 435 412 ms 


Wegzeit b. akusti- 
schem Startsignal tyr 471 433 497 385 384 435 432 433,9 ms 


time 8 45 —5 +15 419 —43 +43 -—49 ms 
(twi—twr) ' 100/tyı —40 +11 —3,9 43,8 +47 —11,0 +07 —12 0% 


2. Die Versuche mit variablem Zielabstand und Zieldurchmessern von 
d = 1 mm und d = 2 mm, 1200 bis 1400 Versuche je Vp, wurden nach 
folgendem Schema ausgewertet: 

Zunächst wurden von jeder Versuchsreihe, also aus 10 hintereinander 
abgelegten Versuchen bei demselben Zieldurchmesser und -abstand, die 
je zwei kürzesten und zwei längsten Abhebezeiten und Wegzeiten für 
jeweils eine Vp bestimmt, jede Gruppe aus allen Versuchsreihen heraus- 
gezogen, addiert und dann der Durchschnitt ermittelt (Tabelle 2). Hierbei 
stellen die Durchschnittswerte für die Wegzeiten nur einen Relativwert 
dar, doch ist dieses für die folgenden Betrachtungen nicht von Bedeutung, 
da etwa vorkommende einsinnige Verkürzungen oder Verlängerungen der 
Wegzeiten sich auch hierbei summieren müssen, also ein Abweichen der 
Vergleichswerte von den Durchschnittswerten ergeben. Außerdem nimmt 
die Schwankungsbreite der Wegzeiten mit zunehmender Entfernung nicht 
zu, wie Abb. 4 und 5 zeigen, sondern bleibt etwa konstant, so daß die 
Addition der Zeiten über alle Zielabstände für diese Betrachtung erlaubt 
ist. Nach der Regeltheorie ist die für eine bestimmte Regelgenauigkeit 
erforderliche Einstellzeit eine Funktion der Laufzeit in dem Sinne, daß 
längere Laufzeiten auch längere Einstellzeiten bedingen. Wenn also die 
Abhebezeiten die Bedeutung einer Laufzeit für die geregelte Bewegung 
haben, dann ist zu erwarten, daß der Durchschnitt der Wegzeiten, die den 
kürzesten Abhebezeiten zugeordnet sind, kürzer und der Durchschnitt der 
Wegzeiten, die den längsten Abhebezeiten angehören, länger ist als der 
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Durchschnitt aller Wegzeiten. Ebenso muß der Durchschnitt der Abhebe- 
zeiten, die den kürzesten Wegzeiten vorausgehen, kürzer und der Durch- 
schnitt der Abhebezeiten, auf die die längsten Wegzeiten folgen, länger 
sein als der Durchschnitt aller Abhebezeiten. Es wurde deshalb der Durch- 
schnitt der zwei Wegzeiten jeder Reihe ermittelt, die je zu den zwei 


Tabelle 2 
Abhebezeiten (Zeit in Millisekunden) 
Vpssern: Ra. Vo. 
kürzeste 108 128 134 
Durchschnitt 123 146 152 
längste 135 163 166 
der kürzesten Wegzeiten 122 147 152 
der längsten Wegzeiten 122 145 146 
Wegzeiten 
kürzeste 291 296 329 
Durchschnitt 334 324 366 
längste Su 355 397 
der kürzesten Abhebezeiten 335 328 370 
der längsten Abhebezeiten 332 324 356 


In Tabelle 2 sind einmal für die Abhebezeiten, zum anderen für die Weg- 
zeiten in der im Text angegebenen Weise ihre Schwankungsbreite um den 
Mittelwert aufgeführt. Außerdem sind die zu den kürzesten und den längsten 
Wegzeiten gehörenden Abhebezeiten und umgekehrt die zu den kürzesten und 
längsten Abhebezeiten gehörenden Wegzeiten angegeben. Man sieht, daß die 
Werte der letzteren jeweils dicht bei den Durchschnittswerten liegen. 


500 FWims) a ee sootwims) /2.#0. 
= mm 


a(mm) 


a U, 9 2m) 
0 0 60 20 zn 
Abb. 4 
Abb. 4 und 5. Für jede Versuchsperson und jeden Zieldurchmesser etrennt wurd i 
Schwankungsbreite der zu den einzelnen Zielabständen a = 3 mm B a = en nn 


hörenden Wegzeiten berechnet. Es zeigt sich, daß die Abweichungen vom Mittelwert, für 
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kürzesten und den zwei längsten Abhebezeiten gehören und entsprechend 
der Durchschnitt je der zwei Abhebezeiten, die den zwei kürzesten und 
den zwei längsten Wegzeiten zugeordnet sind (Tabelle 2). Die Ergebnisse 
zeigen, daß die zu erwartende Verkürzung, bzw. Verlängerung der Abhebe- 
und Wegzeiten nicht eingetreten ist, die Werte liegen dicht um den allge- 
meinen Durchschnitt. 


Diskussion der Ergebnisse 


Der Vergleich der Bewegungsabläufe, die dem akustischen Startsignal 
einerseits und dem optischen andererseits zugeordnet sind, ergibt trotz 
Differenzen der Abhebezeiten bis zu 20 % keine wesentlichen Unterschiede. 
Auch der Durchschnitt der den jeweiligen Startsignalen zugehörigen Weg- 
zeiten läßt bei ihnen keine einsinnige Verkürzung erkennen. Zu demsel- 
ben Ergebnis führt die Auswertung der den kürzesten und längsten Ab- 
hebezeiten folgenden Wegzeiten bei demselben Startsignal. Entsprechend 
der größeren Zahl der Versuche liegen die Wegzeiten hier dichter um den 
Mittelwert. 


Die Abhebezeit ist also ohne Einfluß auf den Ablauf und die Dauer der 
nachfolgenden Bewegung, wenn auch die Laufzeit des inneren Regelkreises 
in ihr enthalten ist. In Analogie zu der Aufteilung der Reaktionszeit, die 
Monnier ? gegeben hat, kann man die Abhebezeit z.B. für optisches Signal 
von ca. 185 ms aufteilen in: 


33....35 ms bis zum Eintreffen der Erregung im Sehzentrum 
(Monnier), 
wotwin? MA. —n swtwin FA —, wotwmm MW 
d=2 mm r z 


350 


350 


Kalle] 


300 
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150 [ F 150 i 
- F . 
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; nm, ; 
Di 50 100 150 200 a 50 100 150 200 ı 50 00 50 20 


Abb. 5 
i i i 1 i R i leibt, sich jeden- 
die beiden Zieldurchmesser in verschiedenen Grenzen, relativ konstant b R : 
falls nicht einsinnig ändert. Die gestrichelten Linien geben die oberen bzw. unteren 
Grenzwerte, die ausgezogenen den Durchschnittswert an. 
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126...130 ms Schaltzeit im Großhirn einschließlich Übermittlung des 
Befehls an den inneren Regelkreis, 
26....30 ms Laufzeit des inneren Regelkreises (Vossius *). 


Diese 126...130 ms Schaltzeit sind sozusagen mit der zum Anwerfen 
eines Motors benötigten Zeit zu vergleichen, wobei diese Zeit sehr von 
der augenblicklichen Ausgangslage des Individuums abzuhängen scheint. 


Tabelle 3 


Schwankungsbreite der Wegzeiten bei variablen Zieldurchmessern 
(Zeiten in ms) 


d=1mm a 23 50 75 100 125 150 175 200 

NVpseRie 

kürzeste Wegzeiten 212, 286) 285) 308) 339, 3524 373) 372 
Is Is6 Is6 lan 14a hai 

Durchschnitt 269 
Ie2 

längste Wegzeiten 331) 367) 37)  aısl 


Vp Ra. 
kürzeste Wegzeiten 231 266 283 309 326 
I32 laı bar I30 


Durchschnitt 263 
135 Ia7 Io 
längste Wegzeiten 298 324 339 


Vp Vo. 

kürzeste Wegzeiten 249] 313 345 367 388) 402) 416, 420) 
ja} Iaı Ia2 140 33 (33 j* 

Durchschnitt 280 344 387 407 421 443 451 461 


I3a |35 las 
längste Wegzeiten 314 379 430 


d=2mm a 25 50 75 100 125 150 175 200 
IVIDEERLI]® 
kürzeste Wegzeiten 130 180] 222) 242 274 285 301 313 
I30 la Is I32 Iaı In 
Durchschnitt 160 
\32 109 \38 137 I36 Ian 137 I20 
längste Wegzeiten 192) 235) 299 316 348 354 369 359 
Vp Ra. 
kürzeste Wegzeiten 162 208, DART: 246] 5 273 283 297 
In I2 I22 ha 120 20 
Durchschnitt 184 
21 
längste Wegzeiten N 
Vp Vo. 
kürzeste Wegzeiten 126 209 262 282 290] 299 316 321 
har Iaı ia ln [31 Ioo Iaı \aa 
Durchschnitt 153 


> Is 16 \25 Jar \20 \28 \30 
längste Wegzeiten 179 246 301 322) 348 357 375 395 


Reaktionszeit bei gezielter Handbewegung 465 


Für jede Versuchsperson und jeden Zieldurchmesser getrennt wurde die 
Schwankungsbreite der zu den einzelnen Zielabständen a = 25 mm bis a = 
200 mm gehörenden Wegzeiten berechnet. Es zeigt sich, daß die Abweichungen 
vom Mittelwert, für die beiden Zieldurchmesser in verschiedenen Grenzen, 
relativ konstant bleibt, sich jedenfalls nicht einsinnig ändert. 


Zusammenfassung 


Es wurde untersucht, ob die Reaktionszeit (hier Abhebezeit genannt) am 

Anfang der gezielten menschlichen Handbewegung die Charakteristika einer 
echten Totzeit aufweist, das heißt, ob die Dauer der nachfolgenden Bewegung 
von ihrer Länge abhängt. 
Hierzu wurden zunächst die optischem und die akustischem Startsignal folgen- 
den Bewegungsabläufe auf photographischem Wege bei 7 Versuchspersonen 
ermittelt. Trotz der längeren Abhebezeiten auf optisches Startsignal gegenüber 
dem akustischen zeigen die Bewegungsabläufe in Form und Dauer keinerlei 
Unterschiede. 

Ferner wurden aus einer großen Anzahl, von 3 Versuchspersonen abgelegten, 
Versuchen die den kürzesten und den längsten Abhebezeiten zugeordneten 
Wegzeiten miteinander und mit den Durchschnittswegzeiten verglichen. Hierbei 
ergab sich, ebenso wie bei dem Vergleich der den kürzesten und den längsten 
Wegzeiten zugehörenden Abhebezeiten, ein gute Übereinstimmung mit den 
Durchschnittswerten, so daß keine Beeinflussung der Wegzeiten durch die Ab- 
hebezeiten zu erkennen ist. 

Die zentrale Schaltzeit, die sich durch den Abzug der für die Reizübermittlung 
an das ZNS benötigten Zeit und der Laufzeit des inneren Regelkreises von der 
Abhebezeit ergibt, hat nach diesen Versuchen also nicht die Eigenschaften einer 
Laufzeit im Sinne der Regeltechnik. Sie wird anscheinend zur Bildung der 


zentralen Funktionskreise benötigt, die das Arbeiten des inneren Regelkreises 
ermöglichen. 


Summary 


The course of motions following optical and acoustic stimulation is identical 
and the periods elapsing between stimulation and result of stimulation are 
longer, in average, following the optical stimulation. The course of motions 
following the shortest and longest periods elapsing between stimulation and 
result of stimulation is identical when the same stimulus is applied. — In 
regard to the regulation of the motion of human beings the duration of the 
motion does not depend on the length of the period elapsing between stimu- 
lation and the motion as result of the stimulation. 


Resume 


Les mouvements suivant le declenchement optique et acoustique sont iden- 
tiques avec en moyenne des temps de r&action plus longs pour signal optique, 
ainsi que les mouvements subordonnes aux temps de reaction les plus courts 
et les plus longs avec le m&äme declenchement. Donc le temps de reaction 
n’est pas un temps mort pour le reglage des mouvements humains. 
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Aus dem Physiologischen Institut der Universität Leipzig 
(Direktor: Prof. Dr. E. Bauereisen) 


Elektrisches und mechanisches Verhalten 
des Froschmagens unter verschiedenen 
Stoffwechselbedingungen 


Von G. Küchler 


Mit 6 Abbildungen 


Eingegangen am 30. Juli 1957 


Vorausgehende Untersuchungen an unserem Institut über das elektri- 
sche Verhalten des Magenringes vom Frosch (Kießling), veranlaßten uns 
nachzuprüfen, inwieweit die beobachteten Potentiale und Potentialschwan- 
kungen als echte bioelektrische Erscheinungen aufzufassen sind. Für solche 
wäre eine Abhängigkeit zum Stoffwechsel zu fordern. 

Weiterhin sollte geklärt werden, welche Beziehungen zwischen elektri- 
scher Schwankung und mechanischer Kontraktion nachweisbar sind. 


Methodik 


Die Versuche wurden von November 1956 bis Mai 1957 an Magen-Leber- 
Präparaten von rana temporaria und esculenta durchgeführt. Nach Decapi- 
tation des Frosches wurde eine Knopfkanüle durch den Oesophagus in den 
Magen eingeführt. Um störende elektrochemische Potentiale mit der Magen- 
salzsäure zu verhindern, besaß der Kanülenschaft einen Überzug aus Isolier- 
material. Das Kanülenende war mit einer sehr dünnen Gummiblase ballonartigs 
überzogen und abgedichtet. Nach Eröffnung der Bauch- und Brusthöhle wurde 
die Kanüle in Höhe des Oesophagus eingebunden und der Magen mitsamt der 
Leber herausgelöst. 

Das Präparat wurde in einer feuchten Kammer (s. Abb. 1) so angeordnet, daß 
die Leber in ein Ringerbad tauchte, in dem sich die Bezugselektrode befand. 
Der über die Kanüle gezogene Magen hing über dem Flüssigkeitsspiegel. Ein 
solches Vorgehen hatte sich in Vorversuchen als zweckmäßig erwiesen. Ohne 
die geschilderte Maßnahme traten trotz feuchter Kammer bei längeren Ver- 
suchsdauern Austrocknungserscheinungen auf. 

Bei den Versuchen über Einflüsse des Ionenmilieus lag eine durch den Kam- 
merboden dicht durchgeführte Injektionskanüle (auf Abb. 1 nicht gezeichnet) 
mit ihrer Spitze am Baumwollfaden der Magenelektrode. Mittels Recordspritze 
wurden die zu testenden Lösungen durch die Kanüle auf die Magenoberfläche 
aufgebracht. Als Ausgangslösung benutzten wir die von Ringer angegebene mit: 
0,6 2/, NaCl, 0,02 %/, KC1, 0,01 %/o CaCl, und 0,01 %/o NaHCO,, in der unter Wahrung 
der Isotonie die Na- und K-Ionen-Konzentration variiert wurden. CaCl, und 
NaHCO, blieben unverändert. i 
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Die Ableitung der Potentiale erfolgte mit Zink ZnSo,-Ton-Ringer bzw. Platin- 
Quecksilber-Kalomel-Kochsalz-Elektroden. 

Zur Messung wurden technischer Kompensator und Skalengalvanometer 
(Zeiß), zur optischen Aufzeichnung Kompensator und Spiegelgalvanometer (Ein- 
stellzeit 7 sec.) verwandt. Wegen Trägheit des Galvanometers wurden Kon- 
trollen mit Gleichspannungsverstärker und R-C-Verstärker durchgeführt. Dabei 
zeigte sich, daß die Einstellzeit des Galvanometers ausreichte, Potentialschwan- 
kungen am Froschmagen mit ausreichender Genauigkeit wiederzugeben. 


| 


Abb. 1. Schematische Darstellung der Versuchsanordnung. 1. Ableitelektroden, 2. iso- 
lierte Kanüle mit Gummiblase, 3. Ringerbad (zur Aufnahme der Leber), 4. Stahlblech- 
streifen mit aufgeklebten Dehnungsmeßstreifen, 5. Sockel mit Feintrieb zur Einstellung 
des Anlagedruckes der Magenelektrode, 6. Waschflasche für Gasdurchströmung, (Zu- und 
Abflußrohr in der Flasche vertauscht), 7. Ablaßhahn für Gasdurchströmung, 8. Record- 
spritze mit Steigrohr zur Bestimmung des Mageninnendruckes, 9. Grundplatte. Auf die 
Grundplatte wurde nach Einlegen des Präparates eine Glasglocke gestülpt und mit 
Paraffin abgedichtet. 

Zur Aufzeichnung der mechanischen Änderungen (Kontraktionsvorgänge) ver- 
wandten wir eine Dehnungsmeßeinrichtung. Die Magenelektrode wurde mit 
einem Dehnungsmeßstreifen gekoppelt (s. Abb. 1) und ohne Baumwoll- 
faden direkt mit der ringergefüllten Glasspitze unter leichtem Druck der 
Magenwand aufgesetzt. Dickenänderungen der Magenwand (Schnürringe) vari- 
ieren den Anlagedruck der Elektrode Die Aufzeichnung des Anlagedruckes 
erfolgte über Dehnungsmeßstreifeneinrichtung, Verstärker und Meßschleife. 
Durch diese Anordnung wurde erreicht, daß mechanisches und elektrisches Ver- 
halten am gleichen Ort der Magenoberfläche registriert werden konnten. 


Ergebnisse 


Npanerokeii,der elektrischen Erscheinungen 

vom sSauersteftpartialdruck 

Nach Einlegen des Präparates und Füllen der feuchten Kammer mit 
Sauerstoff stellt sich zwischen beiden Elektroden eine Potentialdifferenz 
ein. Die erhaltenen Werte streuen von 2—20 m V. Die Magenoberfläche 
verhält sich positiv gegenüber der Leberbadelektrode. Die Einstellung 
des Potentials ist /»—1'/z Stunden nach Sauerstoffgabe beendet. Auf dem 
Potentialniveau laufen spontan rhythmische Schwankungen ab (vgl. Abb. 


2,3,4, 5,6). 
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Wird die Sauerstoffatmosphäre in der Kammer durch Stickstoff bzw. 
Kohlensäure ersetzt, so verschwindet die Potentialdifferenz, erreicht öfter 
negative Werte und geht bei länger dauerndem Sauerstoffmangel gegen 0. 
Je frischer das Präparat ist, um so stärker ist das Überschießen nach nega- 
tiven Werten. Nach 6—10 stündiger Versuchsdauer werden kaum noch 
Negativierungen erreicht. Der Abfall des Niveaupotentials ist reversibel, 
wie Sauerstoffgabe nach vorherigem Sauerstoffmangel zeigt (Abb. 2 oben). 
Auch dabei kann die Einstellung des Potentials überschießend erfolgen. 
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und der spontanen Schwankungen in Ab- 
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Er f Peer, ee er Obere Darstellung (schematisch): Ordi- 
10°9 1200 1400 16 00 1800 2000 27200 nate: Potentialdifferenz zwischen Magen- 
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r mungszeiten für Stickstoff und Sauer- 
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potentials während der Sauerstoffdurch- 
strömung; 17,21 wurde nachkompensiert 
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Seite der Abbildung Einsetzen der Spon- 
tanschwankungen. 3. Darstellung: Abfal- 
len des Niveaupotentials und Erlöschen 
der spontanen Schwankungen unter Sauer- 
stoff nach Cyanidgabe. Von 17,33—20,00 
haben sich die Spontanschwankungen un- 
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Einzelne Präparate zeigen im frischen Zustand (bis ca. 2 Std. nach Präpara- 
tion) nach Stickstoff nur geringes Abfallen der Potentialdifferenz. Bei anderen 
kam es vereinzelt auch nach Sauerstoffgabe zu einem Absinken des Potentials. 
Da diese Erscheinungen nur in der ersten Zeit nach Versuchsbeginn auftraten, 
nehmen wir an, daß sie durch Nachwirkungen der vorangegangenen Präpara- 


tion bedingt sind. Nach längerer Versuchsdauer verhielten sich diese Präparate 
wie oben beschrieben. 


Ein flacher andauernder Potentialabfall unter Sauerstoff tritt als Austrock- 
nungseffekt auf, wenn das Ringerbad, in welches die Leber taucht, weggelassen 
wird. Nach Betropfen der Magenoberfläche mit Ringerlösung kommt es in die- 
sem Fall zu einem deutlichen Potentialanstieg. 


Kranke Versuchstiere (geschwürige Hautveränderungen an Akren) verhielten 
sich abweichend von den geschilderten Befunden. Bei ihnen kam es regelmäßig 
trotz Sauerstoff und Befeuchtung zu einem Abfall des Niveaupotentials. Diese 
Versuche wurden nicht ausgewertet. 
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Um sicherzustellen, daß die nach geändertem Sauerstoff-Partialdruck 
eintretende Potentialeinstellung tatsächlich unter der Magenelektrode 
abläuft, wurde in Sauerstoffatmosphäre der unter der Elektrode liegende 
Magenabschnitt mit isotonischer Natriumeyanid-Lösung betropft (Abb. 2 
Versuchsende). Es kommt danach zu einem Abfallen des Niveaupotentials. 
Eine anschließend durchgeführte Stickstoff-Durchströmung hat auf das 
Niveaupotential keinen merklichen Einfluß. Dies berechtigt uns zu der 
Annahme, daß die gefundenen Potentialänderungen unter der Magenelek- 
trode ablaufen und daß die Leberbad-Elektrode ein verhältnismäßig kon- 
stantes Bezugspotential abgibt. — Die durch NaCN bewirkten Effekte 
lassen sich auch mit Dinitrophenol erzielen. 

Die auf dem jeweiligen Potentialniveau ablaufenden spontanen Poten- 
tialschwankungen zeigen eine Amplitudenabnahme im Sauerstoffmangel. 
Eine feste Zuordnung zum Niveaupotential besteht dabei nicht. Erreicht 
letzteres nach Stickstoffgabe negative Werte, so ist die Amplitude der 
Schwankungen wenig beeinflußt. Eine starke Abnahme der Amplitude bis 
zum völligen Verschwinden tritt erst ein, wenn unter fortbestehender 
Anoxie das Niveaupotential wieder die Nullinie erreicht hat (Abb. 2, 3. Dar- 
stellung von oben). Die Schwankungen sistieren unter Anoxiebedingungen 
um so eher, je länger das Präparat sich im Versuch befindet und je mehr 
Anoxieversuche vorausgegangen sind. Neben der Amplitude wird auch die 
Frequenz beeinflußt. Meist tritt mit der Amplitudenabnahme im Sauer- 
stoffmangel eine Frequenzsteigerung auf. 

Wird nach Sistieren der spontanen Schwankungen Sauerstoff gegeben, 
so steigt zunächst das Niveaupotential an (Abb. 2, 3. Darstellung von oben). 
Erst danach setzen die Schwankungen wieder ein, die Amplitude wird 
größer, die Frequenz zeigt kein eindeutiges Verhalten. In manchen Ver- 
suchen ist sie zunächst hoch und nimmt mit zunehmender Amplitude ab, 
in anderen wiederum tritt eine allmähliche Frequenzsteigerung ein. 


II. Beziehungen zwischen Potentialschwankungen 
und Kontraktionsvorgängen 

In einer weiteren Versuchsreihe interessierte uns inwieweit eine Bezie- 
hung zwischen spontanen elektrischen Schwankungen und mechanischen 
Kontraktionsvorgängen besteht. Da die meisten Präparate besonders zu 
Beginn der Versuche eine lebhafte mechanische Tätigkeit zeigten, lag der 
Gedanke nahe, die elektrischen Schwankungen als durch die mechanische 
Kontraktion bedingte Artefakte (z.B. Verschiebung der Magenoberfläche 
gegen Elektrode, Änderung des Anlagedruckes) anzusehen. Dagegen sprach 
allerdings die Beobachtungstatsache, daß nach längerer Versuchsdauer 
Schnürringe am Präparat nicht mehr zu sehen sind, die elektrischen 
Schwankungen aber unvermindert fortbestehen. 

Die synchrone und syntope Registrierung der mechanischen und elektri- 
schen Komponente zeigte folgendes Ergebnis (s. Abb. 3): Zunächst treten 
mechanische Kontraktion und elektrische Negativierung etwa gleichzeitig 
auf. Der genaue zeitliche Beginn der elektrischen und mechanischen 
Schwankung kann wegen des flachen Überganges beider nicht exakt genug 
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festgelegt werden. Unter relativen Sauerstoffmangelbedingungen (ZUmBuE EZ 
luft) kommt es im Laufe des Versuches zu einem zeitlichen Auseinander- 
fallen der elektrischen und mechanischen Vorgänge. Abbildung 4 zeigt, daß 
die elektrische Schwankung auf der unteren Darstellung zeitlich wesent- 
lich vor der mechanischen Kontraktion einsetzt, bzw. daß schon wieder 
das Ausgangspotential erreicht ist, ehe die mechanische Änderung be- 
ginnt. Letztere wiederum löst keine artefizielle Potentialschwankung aus. 


Abb. 3. Synchrone und syn- 

tope Aufzeichnung der elektri- 

schen und mechanischen Vor- 

gänge (s. Methodik). 3 Aus- 

schnitte aus einer Original- 

kurve, der Versuch wurde un- 

ter Zimmerluftbedingungen in 

feuchter Kammer durchgeführt. 

Jeweils obere Kurve elektri- 

1800 sche Potentiallinie, untere Kur- 

ve mechanisches Verhalten. 

Obere Darstellung: Etwa gleich- 

zeitiger Ablauf der elektrischen 

TE TE RE Pe RE Negativierung und der mecha- 

nischen Kontraktion. Untere 

Darstellung: Deutliche Latenz 

N N ee Ne zwischen Beginn der elektri- 

5 schen und Beginn der mechani- 

schen Schwankung (gemessen 

27—28 sec). Geringere Auslen- 

kung; flacher Wiederanstieg zur 

Ausgangslage: Erschlaffungs- 

verzögerung. Zeitmarkierung 
1 min Uhrzeitangabe. 
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Weiterhin ist aus der Darstellung zu ersehen, daß die Amplitude der 
mechanischen Kontraktion mit zunehmender Versuchsdauer kleiner wird, 
und der Wiederanstieg zur Ausgangslage flacher verläuft im Sinne einer 
Erschlaffungsverzögerung. Bei länger bestehendem Sauerstoffmangel kön- 
nen negative Schwankungen ohne folgende Kontraktion auftreten. Es han- 
delt sich also bei den ablaufenden spontanen Potentialschwankungen um 
echte bioelektrische Erscheinungen, die dem Kontraktionsvorgang zeitlich 
vorgeschaltet sind. 


Il. Einfluß der K- und Na-Ionenkonzentration auf 
die elektrischen, Erscheinungen. 


Untersucht wurde das Verhalten des Präparates im K* bzw. Na* Mangel 
und -Überschuß in der Außenlösung. 


Streng reproduzierbare Effekte ließen sich nur mit K*-Überschuß er- 
zielen. Dieser führt zur Depolarisation. Es kommt zu einem Abfallen des 
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Niveaupotentials bzw. zu einer Potentialumkehr und zu einem Verschwin- 
den der spontanen elektrischen Schwankungen (Abb. 4). Auch hierbei ist 
ein deutlicher Einfluß der Versuchsdauer vorhanden. An frischen Präpa- 
raten Konnte ein Verschwinden des Niveaupotentials und Erlöschen der 
spontanen Schwankungen nur durch starken K'-Überschuß (0,839 KCl, 
Na-frei) erzielt werden, während nach 18 stündiger Versuchsdauer derselbe 
Effekt schon durch (0,393 KCl, 0,35 NaCl) auszulösen war (Abb. 4). 
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Abb. 4. Niveaupotential und Schwankungen bei K-Überschuß im Außenmilieu. Aus- 

schnitt aus Originalkurve. Ordinate: Potentialdifferenz zwischen Magenoberfläche und 

Bezugselektrode in mV. Abszisse: Zeit in min. Die Kurve ist aufgenommen, nachdem 

sich das Präparat bereits 18 Stunden im Versuch befand. Aufbringen einer 0,35 ?/, NaCl 

0,393 °%/, KC1-Lösung. Abfallen des Niveaupotentials, sistieren der Schwankungen. Niveau- 

potential erreicht negative Werte. Auftropfen von Ringerlösung, Ansteigen des Niveau- 
potentials, Einsetzen der spontanen Schwankungen. 
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Abb. 5. Formänderung der Spontanschwankungen bei Übergang von Ringerlösung auf 
K-freien Ringer (|). Auftreten von Nachschwankungen in der Repolarisationsphase. 
Zeitmarkierung 1 min. 


' 


Abb. 6. Formveränderung der spontanen Schwankungen bei Übergang von K-Überschuß 

(bzw. Na-Mangel) zu K-Mangel (bzw. Na-Überschuß) im Außenmilieu. Ausschnitt aus 

Originalkurve. Vor | befand sich das Präparat unter relativen K-Überschuß. Verlängerte 

Depolarisation, Auftreten von Knotungeniin nach negativ (unten) gerichteter Schwankung. 

| = Aufbringen einer K-freien Ringerlösung (0,657°/, NaCl). Knotungen bzw. Nachschwan- 

kungen in nach positiv (oben) gerichteter Schwankung (Repolarisationsphase). Zeit- 
markierung 1 min. 

Die Frequenz der Schwankungen war durch Änderung des Ionenmilieus 
nicht reproduzierbar zu beeinflussen. 

Bei geringem K-Überschuß wird die Form der negativen Schwankung 
anscheinend verändert. Es finden sich Knotungen und zeitliche Verzöge- 
rung im Verlaufe der nach negativ gerichteten Zacke, also bei Depolari- 
sation (vgl. Abb. 6 bis zum Pfeil). Nach Auftragen einer K-freien Lösung 
treten Knotungen im Verlaufe der nach positiv gerichteten Zacke (Repo- 
larisation) auf. In Abb. 5 wurde nach Ringerbehandlung K-freie Lösung 
aufgetropft. Auch hier tritt neben Verringerung der Amplitude eine zu- 


sätzliche Schwankung im Verlaufe der Repolarisation auf. 
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Diskussion 


Die von uns als Niveaupotential bezeichnete Potentialdifferenz zwischen 
Magenoberfläche und Leberbad zeigt eine eindeutige Abhängigkeit von 
Sauerstoffversorgung und Kaliumgehalt des Außenmilieus. 


Es konnte nachgewiesen werden, daß die ablaufenden Änderungen an 
der Magenoberfläche eintreten. Wir müssen annehmen, daß Beziehungen 
zum Membranpotential bestehen. 


Der Befund, daß bei negativem Niveaupotential im Sauerstoffmangel 
noch spontane Schwankungen ablaufen, ist mit den Vorstellungen, die man 
nach Ergebnissen am Nerven und Skelettmuskel vom Membranpotential 
hat, nicht vereinbar. Nach Depolarisation der Membran treten an Nerv 
und Skelettmuskel keine elektrischen Schwankungen auf. 


Es erscheint möglich, daß glatte Muskeln sich in diesem Punkte grund- 
sätzlich anders verhalten als Nerv- und Skelettmuskeln. Untersuchungen 
von Woodburry und McelIntyre lassen vermuten, daß unter bestimmten 
Bedingungen eine Umpolarisation der Membran ohne Verlust der Aktivi- 
tät beim glatten Muskel möglich ist. Durch Mikroableitung an schwangeren 
uteri fanden die Untersucher nach Oxytocingabe eine Umkehr des Mem- 
branpotentials. Die dabei beobachteten elektrischen Schwankungen waren 
ebenfalls umgekehrt. 


Das abweichende Verhalten könnte andererseits durch unsere Versuchs- 
methodik bedingt sein. Als Niveaupotential wurde die bestehende Poten- 
tialdifferenz zwischen Zelläußerem (Magenoberfläche) und konstantem 
Bezugspotential (Leberbad) gemessen. Es muß offen gelassen werden, ob 
diese Potentialdifferenz im Sauerstoffmangel dasselbe Verhalten zeigt, wie 
die als Membranpotential bezeichnete Differenz zwischen Zellinnerem und 
-äußerem. Denkbar wäre, daß unter Anoxiebedingungen negative Ladun- 
gen, die sonst vom Sauerstoff aufgenommen werden (Oxydationsvorgang) 
liegen bleiben und zu einer Negativierung der Zellen führen. Das Zell- 
innere gegen ein konstantes Bezugspotential gemessen, müßte sich dann 
im Sauerstoffmangel ebenfalls negativieren, wobei die Differenz zwischen 
innen und außen zunächst erhalten bleiben könnte. In wieweit ein solches 
Verhalten feststellbar ist, bleibt durch Mikroableitung zu erweisen. 


Die mitgeteilten Befunde über die Beziehung der spontanen elektrischen 
Schwankungen zum Kontraktionsvorgang stimmen mit den Untersuchun- 
gen von Stübel, v. Tschermak, Funke und Greven (1951) überein. Die Un- 
tersucher vermuteten, daß es sich um echte bioelektrische Erscheinungen 
handelt, die zeitlich vor dem Kontraktionsvorgang einsetzen. Ob es be- 
rechtigt ist von Aktionspotentialen zu sprechen, sei dahingestellt. Dafür 
spricht die zeitliche Beziehung zum Kontraktionsvorgang, dagegen der für 
den Froschmagen fehlende Nachweis für die Gültigkeit des Alles- oder 
Nichts-Gesetzes, welcher für glatte Muskeln von Warmblütern erbracht ist 
(Bozler, Greven 1955 u. a.). 


Auffallend sind die langen Latenzzeiten zwischen elektrischen und mecha- 
nischen Vorgängen; v. Tschermak hat am Magenring Werte von 2—14 sec 


Der Froschmagen unter verschiedenen Stoffwechselbedingungen 473 


mit anderer Methodik erhalten. Es ist anzunehmen, daß diese langen Zei- 
ten durch langsame Diffusionsvorgänge bedingt sind. 


Zusammenfassung 


Es wird über das Verhalten unipolar abgeleiteter Potentiale und Potential- 
schwankungen am Froschmagen berichtet. Die bioelektrischen Vorgänge erwei- 
sen sich abhängig von Sauerstoffversorgungs und K-Ionen-Konzentration. 

Die Potentialschwankungen sind dem Kontraktionsvorgang zeitlich vorge- 
schaltet. 


Summary 


The behaviour of potentials and the variation of potentials led off unipolarly 
of the stomach of the frog has been reported. The bioelectric reactions have 
been shown to depend on the oxygen supply and the concentration of 
potassium ions. The variations of the potentials occur before the process of 
contraction sets in. 


Resume 


On &tudie les potentiels derives unipolaires et les variations de potentiel 
sur un estomac de grenouille. Les phenomenes bio-&lectriques sont dependants 
de l’alimentation en exygene et de la concentration en ions-K. 

Les variations de potentiel pr&cedent dans le temps le phenomene de con- 
traction. 
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Der Einfluß der Innervation auf die mechanischen 
Eigenschaften des Froschskelettmuskels 
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Mit 4 Abbildungen 
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Beim Warmblüter wird die normale Grundspannung der Skelettmusku- 
latur durch einen geschlossenen Regelkreis aufrechterhalten, in dem die 
Golgi-Organe und Muskelspindeln als Spannungs- bzw. dehnungsempfind- 
liche Fühler (Matthew) das Rückenmark als Kraftschalter und die Muskel- 
fasern als Stellglied und Regelstrecke wirken (s. R. Wagner’). Mittels 
efferenter Impulse haben höher gelegene Zentren die Möglichkeit durch 
Sollwertverstellung und Steuerbefehle den Regelkreis zu beeinflussen. Die 
Ergebnisse der elektrophysiologischen Erforschung des genannten Regel- 
kreises (Wagner ’, Matthew *, Hammond, Merton und Sutton ? u.a. m.) sind 
eindeutig. Dagegen fehlt bis jetzt jeder Versuch einer quantitativen Ana- 
lyse des Regelvorganges. Hierzu ist die Kenntnis derjenigen Größen erfor- 
derlich, die geregelt werden, nämlich Spannung und Länge des Muskels. 
Zur vorläufigen Orientierung haben wir Versuche am Froschskelettmuskel 
durchgeführt, dessen mechanische Eigenschaften am besten bekannt sind 
(Reichel). Das Verfahren besteht in vergleichenden Untersuchungen der 
mechanischen Eigenschaften des Muskels eines Rückenmarkfrosches vor 
und nach Denervation, d.h. bei geschlossenem und aufgeschnittenem Re- 
gelkreis. Das Ergebnis dieser Untersuchung hat uns allerdings überrascht, 
da der Frosch die Grundspannung seiner Muskulatur offenbar nicht durch 
einen Regelkreis erhält, dessen Kraftschalter das Rückenmark ist. Aber 
gerade deshalb möchten wir unsere Ergebnisse als Beitrag zu dem skizzier- 
ten Problem veröffentlichen. 


Methode 


Die Versuchstiere (männliche Winterfrösche, r.esc. und temp.) wurden 
zum Teil in der üblichen Weise dekapitiert, zum Teil nach der Methode 
von Trendelenburg decerebriert. Die in Äthernarkose decerebrierten Tiere 
wurden entweder sofort oder einen Tag nach der Operation verwendet. Als 
Versuchsmaterial diente der m. gastrocnemius, der am distalen Ende mit 
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der Plantaraponeurose freipräpariert und an einem isometrischen Span- 
nungshebel befestigt wurde. Am proximalen Ansatz wurde der Muskel in 
seiner Verbindung mit dem Femur belassen, der mittels einer Klemme 
unter Schonung des Nerven mit dem Längenhebel fest verbunden war. Die 
Versuchsanordnung, die sowohl einmalige plötzliche Dehnung des Muskels 
als auch periodische Längenänderungen über den Längenhebkel erlaubt, ist 
in einer früheren Arbeit ausführlich beschrieben (H. Reichel, F. Zimmer 
und A. Bleichert®). Während der ganzen Versuchsdauer wurde der frei- 
präparierte Muskel ständig mit Ringerlösung bei Zimmertemperatur be- 
träufelt. Als Kriterium für die Funktionstüchtigkeit des Präparates dien- 
ten von der Rückenhaut durch Kneifen ausgelöste Reflexreaktionen, die 
in allen Fällen an deutlichen Ausschlägen des Spannungshebels erkennbar 
waren. Zur Denervierung wurde der ganze Oberschenkel proximal der 
Fixationsstelle am Längenhebel abgetrennt. 


Ergebnisse 


1. Abb. 1 zeigt einen Versuch, in dem der innervierte Muskel bei einer 
mäßigen Ausgangsspannung (1,2 g) plötzlich um 1,755 mm (= 5,5% der 
Länge in situ) gedehnt wird. Die Spannung steigt während der Zeit der 
Dehnung (0,05 sec) steil an (bis zu 36 g) um anschließend mit fortschreitend 
abnehmender Steilheit abzufallen. Eine durch die Dehnung ausgelöste Re- 
flexkontraktion, die unter den gegebenen Versuchsbedingungen etwa !/ıo 


Abb. 1. Spannungsverlauf 
bei plötzlicher Dehnung vor 
(Kurve a) und nach Dener- 
vation (Kurve b). Oberste 
Kurve: Längenänderung. 
Präparat: Frosch, decere- 
briert. M. gastrocnemius. 
Muskellänge in situ 32 mm, 
Gewicht 600 mg. Längen- 
änderung A 1 = 1,75 mm. 


sec dauern würde, ist in dem Spannungsverlauf nicht zu erkennen. Un- 
mittelbar nach der Aufnahme wird der Muskel auf die alte Länge gebrachi 
und denerviert. Die 1 Minute nachher durchgeführte Wiederholung des 
Dehnungsversuches zeigt ein Absinken der Ausgangsspannung auf annä- 
hernd Null, eine Spitzenspannung von 30 g und einen anschließenden Ab- 
fall mit einem ähnlichen Verlauf wie im ersten Dehnungsversuch. Zwei 
weitere Dehnungsversuche im Abstand von je einer Minute ergeben Span- 
nungskurven, die sich mit der des ersten Versuches am denervierten 
Muskel vollständig decken. 

2. Abb. 2 zeigt den Erfolg der Denervierung während eines Versuches, 
in dem der Muskel periodischen Längenänderungen unterzogen wurde. Die 
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t 


mittlere Spannung + k - dt) fällt von 17,4 g im innervierten Zustand auf 
oO 


5,7 g im denervierten Zustand ab (gemessen in den auf der Abb. 2 ein- 
gezeichneten Grenzen). Die Amplitude der periodischen Spannungsände- 
rungen beträgt vor der Durchtrennung 32,2 g, nach der Durchschneidung 
10,1 g; die zugehörigen Spannungsminima betragen 4,8 g bzw. 1,6 8. 

3. Abb. 3 zeigt das Längenspannungsdiagramm, das aus einem Deh- 
nungs- und Entdehnungszyklus einer periodischen Längenänderung ge- 
wonnen wird. Zum Vergleich wird der denervierte Muskel durch Dehnung 
auf dieselbe Spannung wie vor der Denervierung gebracht. Die Hysteresis- 


0,5 sec 


Abb. 2. Spannungsverlauf während aufgezwungener sinusförmiger Längenänderungen 
(Amplitude 0,83 mm, Frequenz 2,95 Hz) vor und nach Denervation. Pfeil: Augenblick der 
Denervation. Der Spannungsausschlag nach oben während der Denervation ist eine durch 
die Durchschneidung des Nerven ausgelöste Kontraktion. Senkrechte Striche: Inte- 
grationsgrenzen für die Berechnung der mittleren Spannung (s. Text). Präparat: Frosch, 
decerebriert. M. gastrocnemius, Länge in situ 30 mm, Gewicht 650 mg. 


Spunnung (9) 
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Abb. 3. Längenspannungsdiagramme, aus einzelnen periodischen Dehnungs-Entdehnungs- 
zyklen (wie Abb. 2) gewonnen. Offene Kreise: niedriges Spannungsniveau, geschlossene 


Kreise: hohes Spannunsgsniveau. a) vor Denervation, b) nach Denervation. Präparat: 
Frosch, dekapitiert, M. gastrocnemius. Amplitude der Längenänderung 2,2 mm, Frequenz 
0,1 Hz. Länge in situ 30 mm, Gewicht 770 mg. 
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Abb. 4. Längenspannungsdiagramme auf gleichem Spannungsniveau vor (@) und nach 
° 2) Denervation. Diagramm 1: Präparat frisch eingespannt, wenig vorgedehnt. Dia- 
gramm 2: 7 Minuten später. Diagramm 3: 40 Minuten später. ° : unmittelbar nach De- 
nervierung. °: 30 Minuten nach Denervierung. Gleiches Präparat wie in Abb. 2. Der 
Muskel wird während des ganzen Versuches ohne Unterbrechung periodischen Längen- 
änderungen unterzogen, die abweichende mittlere Spannung wird laufend durch Dehnung 
auf den Ausgangswert gebracht. 


schleife, die sich aus solchen Versuchen ergibt (s. Reichel), wird infolge 
der Denervierung nach größeren Längen verschoben. Die von der Hyste- 
resisschleife eingeschlossene Fläche ist beim denervierten Muskel größer 
als beim innervierten Muskel (etwa 15 °/). Während die Dehnungskurven 
im innervierten und denervierten Zustand annähernd parallel verlaufen, 
fällt die Entdehnungskurve des denervierten Muskels steiler ab, um im 
Bereich niederer Spannungen flach in das Spannungsminimum einzulaufen. 

4. Abb. 4 zeigt einen Versuch, in dem der innervierte Muskel über 
40 Minuten ununterbrochen periodischen Längenänderungen unterzogen 
wird. Der dabei zwangsläufig auftretende Spannungsabfall wird durch 
entsprechende Dehnung immer wieder ausgeglichen. Auch in diesem Fall 
verschieben sich die Längenspannungsdiagramme nach größeren Längen, 
die Hysteresisflächen und die Amplituden der Diagramme werden größer. 
Mit fortschreitender Zeit wird die Verschiebung der Längenspannungs- 
diagramme in der Zeiteinheit immer geringer. Wird der Nerv durch- 
schnitten, so sinkt die Spannung schlagartig ab (Abb. 2). Die Wiederher- 
stellung des alten Spannungsniveaus erfordert eine erneute Längenver- 
stellung um den aus der Abb. 4 ersichtlichen Betrag. Eine weitere Ver- 
schiebung nach größeren Längen ist in der nächsten halben Stunde kaum 


nachweisbar. 


Diskussion 


Unsere Befunde bestätigen die seit Brondgeest ! bekannte Tatsache, daß 
der spinale Frosch die Muskulatur der Extremitäten in einem Dauerver- 
kürzungszustand erhält, der nach Blockierung der efferenten Impulse im 
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zweiten Neuron oder nach Zerstörung der Rückenmarkssynapsen ver- 
schwindet. Unsere Befunde widersprechen jedoch der Anschauung, daß 
dieser Brondgeestsche Tonus des Frosches auf Reflexmechanismen beruht, 
die von Golgi-Organen oder Muskelspindeln ausgelöst werden; denn in 
keinem unserer Versuche konnten propriozeptive Reflexe durch Längen- 
oder Spannungsänderung des Muskels nachgewiesen werden. Unsere Be- 
funde schließen aber nicht die Möglichkeit aus, daß die Grundspannung 
auf Fremdreflexen beruht, die z.B. von der Haut ihren Ausgang nehmen. 
Auch eine Spontanaktivität des Rückenmarks ist als Ursache für den be- 
schriebenen „Tonus“ nicht auszuschließen. Eine entscheidende Rolle kann 
dabei dem System der langsamen Fasern (slow-fibre-system von Kuffler) 
zufallen. 


Mit dem Verlust der als „Tonus“ bezeichneten Grundspannung ist unter 
klinischen Bedingungen immer eine beträchtliche Zunahme der Dehnbar- 
keit des betroffenen Muskels verbunden. Diese Tatsache ist eine zwangs- 
läufige Folge der Spannungsabnahme, die den Arbeitspunkt auf dem Län- 
gen-Spannungsdiagramm in einen Bereich größerer Dehnbarkeit ver- 
schiebt. Bezeichnen wir als Dehnbarkeit das Verhältnis der Längenände- 
rung zu der Spannungsamplitude bei periodischen Dehnungen und Ent- 
dehnungen wie in Abb. 2, so ist die Zunahme der Dehnbarkeit (Al/Ak) 
an der Abnahme der Spannungsamplitude Ak (Abb. 2) ohne weiteres er- 
kennbar. Die vom Kliniker beobachtete Schlaffheit der Muskulatur nach 
Ausfall der efferenten Impulse im 2. Neuron ist also nicht nur eine Folge 
der sich nach einigen Wochen entwickelnden Atrophie, sondern zunächst 
die Folge des Spannungsverlustes. 


Nach Erfahrungen am frisch ausgeschnittenen Muskel ist die Erhaltung 
einer bestimmten Spannung bei unveränderter Länge über längere Zeit 
nicht möglich. Wird ein solcher Muskel durch Dehnung auf Spannung ge- 
bracht, so fällt bei fixierter Länge die Spannung im Lauf der Zeit auf den 
Nullwert ab. Der Vorgang wird als plastisches Nachgeben beschrieben 
(Reichel). Wenn im innervierten Muskel diese sogenannte Tonusspannung 
über die Lebensdauer des Tieres erhalten bleibt, dann muß die Innerva- 
tion das plastische Nachgeben kompensieren. Aus der Abb. 4 geht hervor, 
daß diese Kompensation unvollständig ist, wenn die im Muskel passiv 
erzeugten Spannungen wesentlich über der normalen Grundspannung lie- 
gen: In den ersten 40 Minuten verschiebt sich auch beim innervierten 
Muskel die Dehnungskurve nach größeren Längen. Die Geschwindigkeit 
der plastischen Verlängerung (oder des Spannungsabfalles bei fixierter 
Länge) ist im innervierten Muskel auch bei hohen Spannungen wesentlich 
geringer als im denervierten Zustand. 


Innerhalb eines einzelnen periodischen Dehnungs-Entdehnungs-Zyklus 
ist bei den von uns verwendeten Frequenzen und Versuchsbedingungen die 
Hysteresisschleife durch plastische Effekte praktisch nicht verfälscht, da 
die Maxima und Minima der Spannungsamplituden über viele Perioden 
unverändert bleiben. Im denervierten Muskel wird die Größe der Hyste- 
resisschleife nur durch die viskösen Eigenschaften des Muskels bestimmt. 
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Wenn im innervierten Muskel diese Fläche unter sonst gleichen Bedin- 
gungen in allen Fällen kleiner ist, so bestehen dafür zwei Möglichkeiten 
der Erklärung: 1. Eine Abnahme der Viskosität und 2. eine Verschiebung 
der Dehnungs- und Entdehnungskurve durch Dauerkontraktionen. Die 
erste Erklärung erscheint nicht gerechtfertigt, da nach allen bisherigen 
Erfahrungen die Muskelviskosität im kontrahierten Zustand nicht ab-, 
sondern zunimmt. Die zweite Erklärung erfordert die Annahme, daß in 
der Dehnungsphase die durch die Dauerkontraktion aufgesetzte Spannung 
kleiner ist als in der Entdehnungsphase. Diese Annahme würde voraus- 
setzen, daß auf dem höheren Spannungsniveau der Dehnungskurve auch 


bei unveränderter Innervierungsfrequenz kleinere Amplituden der Dauer- 
kontraktionen erreicht werden. 


Der schlagartige Spannungsabfall nach der Denervierung kann kein 
plastischer Effekt, sondern nur die Folge der Unterbrechung einer Dauer- 
kontraktion sein (Abb. 2). Bei der Verschiebung der Hysteresisschleife 
nach größeren Längen unter der Einwirkung der Denervation handelt es 
sich folglich um eine Längenänderung im kontraktilen Element. 


Zusammenfassung 


Dehnungssversuche am Skelettmuskel des spinalen Frosches im innervierten 
und denervierten Zustand führen zu folgenden Ergebnissen: Die Aufrecht- 
erhaltung des Brondgeestschen Tonus beim Frosch kann nicht durchproprio- 
zeptive Reflexe erfolgen, sondern durch einen Dauereinstrom von efferenten 
Impulsen unbekannter Genese. Die dadurch verursachten Dauerkontraktionen 
kompensieren das am denervierten Muskel beobachtete plastische Nachgeben 
der kontraktilen Eiweißketten. Der Verlust der Innervation führt zu einem 
momentanen Spannungsabfall mit einer Verschiebung des Längen-Spannungs- 
diagramms zu größeren Längen. Gleichzeitig wird — unter sonst unveränderten 
Bedingungen — die Hysteresisfläche größer. 


Summary 

Extension-experiments performed on skeletal- muscles of the spinal frog in 
the innervated and denervated state lead to the following resuts: The mainte- 
nance of the Brondgeest’s tonus in frog cannot be the consequence of pro- 
prioceptive reflexes, but of a constant flow of efferent impulses of un- 
known origin. The permament contractions caused thereby do compensate for 
the „plastic yielding“ of the contractile protein chains as observed on the 
denervated muscle. The loss of innervation leads to a momentary drop of ten- 
sion with a shift of the length-tension-diagram in direction to increasing lengths. 
Simultanously — under otherwise unchanged conditions — the area of hystere- 
sis increases. 


Resume 

Des experiences d’extension des muscles du squelette de la grenouille spinale 
en &tat d’innervation et de denervation conduisent aux r6&sultats suivants: le 
maintien du tonus de Brondgeest chez la grenouille ne peut pas se produire 
par des reflexes proprioceptifs mais par un afflux constant d’impulsions 
efferentes d’origine inconnue. Les contractions constantes ainsi provoquees 
compensent le relächement plastique des chaines albumineuses contractiles 
observ& dans le muscle denerve. La disparition de l’innervation conduit a un 
relächement momentane de tension avec un deplacement du diagramme de 
tensions et longuers vers des longueurs plus grandes. En m&me temps, l’aire 
d’hysteresis augmente — les conditions restant par ailleurs les me&mes. 
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